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Les tortues marines, espèces emblématiques des écosystèmes marins, sont de plus en plus menacées 
par les effets directs (pêche, braconnage) et indirects (pollution, changement climatique) des activités 
humaines. Leur cycle de vie est complexe, partagé entre divers habitats, souvent très éloignés les uns 
des autres. Leur conservation nécessite donc d’identifier les habitats occupés à chaque stade de vie et 
les routes migratoires empruntées entre ces différents habitats.  
Si l’écologie spatiale des tortues adultes est relativement bien connue, notamment grâce au suivi par 
satellite, il n’en va pas de même pour les juvéniles. En effet, dès qu’ils quittent leur plage de naissance, 
les nouveau-nés sortent de notre champ d’observation pour ne réapparaître que plusieurs années plus 
tard, soit en tant que juvéniles se nourrissant en zone côtière, soit en tant qu’adultes venant se 
reproduire sur les plages de ponte. Les rares observations disponibles montrent cependant que, durant 
ces « années perdues », la dispersion des juvéniles est essentiellement gouvernée par les courants 
marins. On a donc formulé l’hypothèse selon laquelle les juvéniles se comportaient comme des 
particules inertes dérivant passivement avec les courants. De nombreuses simulations de cette dérive 
passive ont alors été réalisées pour étudier la dispersion des juvéniles de diverses populations de 
tortues marines. Néanmoins, de plus en plus d’observations indiquent que, loin d’être passifs, les 
juvéniles déploient progressivement une activité de nage généralement orientée vers des habitats 
favorables, à savoir des habitats riches en nourriture et dans lesquels la température de l’eau leur 
permet de maintenir leur température corporelle dans une gamme de valeurs acceptables. 
Dans ce travail de thèse nous présentons STAMM (Sea Turtle Active Movement Model), un nouveau 
modèle de dispersion dans lequel les tortues marines juvéniles se déplacent sous l’influence de la 
circulation océanique et d’une nage motivée par la recherche d’habitats favorables. Ce modèle est 
appliqué ici à l’étude de la dispersion des juvéniles de trois populations de tortues marines : les tortues 
luths du Pacifique Ouest et de l’Atlantique Nord-Ouest puis les tortues caouannes de l’océan Indien. 
Nos résultats montrent que, même si la circulation océanique détermine, à grande échelle, les zones 
dans lesquelles se dispersent les juvéniles, la prise en compte des mouvements motivés par l’habitat 
augmente considérablement le réalisme des simulations et impacte profondément la distribution 
spatiale et temporelle des individus simulés à l’intérieur de leur zone de dispersion. On observe en 
particulier que les mouvements motivés par l’habitat induisent : 
a) Des migrations saisonnières qui réduisent la mortalité par hypothermie et concentrent les 
individus dans des zones favorables dont la latitude évolue au gré des saisons.  
b) Une activité de nage souvent dirigée vers les eaux chaudes et riches rencontrées aux moyennes 
latitudes sur les bords ouest des bassins océaniques. Cette nage s’oppose aux courants qui 
circulent vers l’est dans les zones frontales séparant le gyre subtropical du gyre subpolaire des 
différents bassins océaniques. Cette nage à contre-courant augmente les temps de résidence dans 
ces zones frontales fréquentées par de nombreuses espèces pêchées et augmente ainsi le risque 
de capture accidentelle. 
c) Une concentration des individus simulés dans des zones productives (comme les zones 
d’upwelling de bord Est) non accessibles en dérive passive mais qui constituent des zones de 
développement intéressantes pour les tortues marines juvéniles. 
Ces comportements simulés et (au moins partiellement) observés questionnent la vision classique des 
juvéniles circulant passivement autour des gyres océaniques. Ils méritent sans doute un travail de 
validation approfondi mais devraient rapidement être pris en compte pour la mise en place de mesures 








Sea turtles are increasingly threatened by the direct (fishing, poaching) and indirect (pollution, climate 
change) effects of human activities. Their life cycle is complex, shared between various, and often very 
distant, habitats. Their conservation therefore requires identifying the habitats occupied at each stage 
of life and the migration routes between these different habitats. 
While the spatial ecology of adult turtles is relatively well known, particularly through satellite 
monitoring, the situation is not the same for juveniles. As soon as they leave their natal beach, 
hatchlings disappear from sight to reappear only several years later, either as juveniles feeding in the 
coastal zone or as adults laying eggs on the nesting beaches. The few observations available suggest 
that, during these "lost years", the juveniles disperse with oceanic currents. It has therefore been 
assumed that juveniles behave like inert particles passively drifting with currents. Numerous 
simulations of this passive drift have thus then carried out to study juveniles’ dispersal in various sea 
turtle populations. However, evidence is growing that, far from being passive, juveniles gradually 
develop a swimming activity generally oriented towards favorable habitats, that is areas where food 
abounds and in which the water temperature allows them to maintain their body temperature within 
a range of acceptable values. 
In this PhD thesis we present STAMM (Sea Turtle Active Movement Model), a new dispersal model in 
which juvenile sea turtles move under the influence of ocean currents and swimming movements 
motivated by the search for favorable habitats. This model is applied here to the study of the dispersal 
of juveniles from three sea turtle populations: the leatherback turtles of the Western Pacific and the 
Northwest Atlantic Oceans, and the loggerhead turtles of the Indian Ocean. 
Our results show that, although ocean currents broadly shape juvenile dispersal areas, simulations 
including habitat-driven movements provide more realistic results than passive drift simulations. 
Habitat-driven movements prove to deeply structure the spatial and temporal distribution of the 
juveniles and induce: 
a) seasonal migrations that reduce cold-induced mortality and gather individuals in favorable 
zones which mean latitude varies seasonally 
b) a swimming activity often directed towards the warm and rich mid-latitude waters 
encountered along the western boundaries of ocean basins. This westward swimming activity 
is against the dominant currents that flow eastward in the frontal zones separating the 
subtropical gyre from the subpolar gyre of the different ocean basins. This counter-current 
swimming activity increases juveniles’ residence times in these frontal areas frequented by 
many fished species. It thus increases the risk of interactions with fisheries. 
c) a concentration of simulated individuals in productive areas (such as eastern-boundary 
upwelling areas) that cannot be accessed through pure passive drift. These areas are clearly 
adequate for the development of juvenile sea turtles. 
These simulated, and (at least partially) observed, behaviors challenge the classical view of juveniles 
circulating passively around oceanic gyres. They clearly deserve further validation work but should 
rapidly be taken into account for the implementation of targeted conservation measures concerning 
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« My face above the water 
And my flippers can't touch the ground 
[…] 
I'm slowly drifting away (drifting away) 
Wave after wave, wave after wave 
I'm slowly drifting (drifting away) 
[…] 
Pulling against the stream 
Pulling against the wave » 
 










«When you stand on a Pacific beach and watch a swarm of newly hatched 
ridleys scurry down to the swash and into the big Pacific surf […] it is strange 
to think they will not be seen again until they come back fully grown. » 
 





























































1. Les écosystèmes marins face au changement global 
Les océans renferment des écosystèmes parmi les plus productifs de la planète (Mann, 1973 ;  
Nixon et al., 1986) et constituent un réservoir important de biodiversité (Sala & Knowlton, 
2006 ; Mora et al., 2011). De plus, les écosystèmes marins fournissent une multitude de 
services aux communautés humaines dont l’un des plus importants est d’être une source 
d’alimentation pour une grande partie de la population mondiale. On estime par exemple que 
le poisson couvre plus de 20% des apports protéiques d’origine animale pour 3.1 milliards de 
personnes, soit un être humain sur deux (FAO, 2017). Cette tendance devrait s’accentuer avec 
l’augmentation de la population mondiale qui devrait s’élever à 9 milliards à l’horizon 2050 
(Bongaarts, 2009).  
Les écosystèmes marins sont cependant confrontés au changement global, c'est-à-dire aux 
effets directs (pêche, dégradation des habitats) et indirects (changement climatique) des 
activités humaines. 
Les pêcheries mondiales capturent annuellement environ 100 millions de tonnes 
d’organismes marins. Depuis les années 90, le volume des captures stagne malgré 
l’augmentation continue de l’effort de pêche (Figure 1) (Watson et al., 2013) ce qui traduit 
l’épuisement des ressources marines. En 2016, la FAO a estimé que 31.4% des stocks de 




Figure 1: Tendances globales du volume des captures et de l’effort de pêche entre 1950 et 





La pêche, en altérant l’abondance de certaines espèces, bouleverse les équilibres établis au 
sein des écosystèmes qu’elle exploite et modifie leur structure trophique (Jennings & Kaiser, 
1998 ; Pauly et al., 2000). Par exemple, la pêche cible en priorité les échelons trophiques 
supérieurs (c'est-à-dire des poissons prédateurs comme les thons ou les requins) (Myers & 
Worm, 2003) ce qui induit, par un effet en cascade, une modification des échelons trophiques 
inférieurs (Stevens et al., 2000 ; Scheffer et al., 2005). Ce phénomène (modification de la 
pyramide trophique par son sommet) est qualifié d’effet « top-down ». De plus, la diminution 
de l’abondance des prédateurs (Myers & Worm, 2003) amène les pêcheries à redéployer leur 
effort vers des espèces de plus bas niveau trophique et à les épuiser à leur tour, ce que Pauly 
et al. (1998) ont qualifié de « Fishing down marine food web ». A terme, la dégradation 
générale des écosystèmes sous l’effet de la surpêche peut mener à la prolifération de certains 
organismes non exploités, comme les méduses, qui profitent de la disparition de leurs 
prédateurs (Pauly et al., 2002 ; Lynam et al., 2006). En outre, au côté des espèces ciblées, les 
activités de pêche entraînent la capture accidentelle de nombreuses autres espèces, 
notamment des mammifères marins (Read et al., 2006 ; Read, 2008), des oiseaux marins 
(Lewison & Crowder, 2003 ; Anderson et al., 2011) ou des tortues marines (Lewison et al., 
2004 ; Lewison & Crowder, 2007) et entraîne leur raréfaction.  
Le changement climatique, qui résulte de l’émission de gaz à effet de serre (CO2, CH4) par les 
activités humaines (industrie, transports, élevage), entraîne des modifications physico-
chimiques de l’environnement marin (e.g. température, pH). Il agit donc sur le biotope et 
impacte directement la base de la pyramide trophique (effet « bottom-up »). Des 
changements dans les températures de surface peuvent (1) modifier l’abondance des 
producteurs primaires et donc la quantité d’énergie disponible dans la chaîne trophique, (2) 
perturber la synchronisation temporelle des niveaux trophiques successifs mais aussi (3) leur 
coïncidence dans l’espace. Ce décalage spatial est illustré par le cas des manchots du Cap 
(Spheniscus demersus), dont la ressource en proies s’est déplacée sous l’effet du changement 
climatique mais qui continuent à exploiter les mêmes zones de pêche alors que celles-ci se 
sont considérablement appauvries (Sherley et al., 2017). De même, les manchots royaux 
(Aptenodytes patagonicus) de l’archipel de Crozet, doivent descendre de plus en plus loin au 
sud pour trouver leurs proies. La distance à parcourir pour rejoindre leurs zones 
d’alimentation depuis Crozet devrait doubler d’ici à 2100 ce qui menace la pérennité de la 





de certains habitats comme les récifs coralliens ou les herbiers (Pandolfi et al., 2003 ; Waycott 
et al., 2009).   
Les effets de la pêche et du changement climatique sur les écosystèmes marins (dégradation 
des habitats, érosion de la biodiversité, raréfaction des espèces) sont accentués par 
l’anthropisation croissante du littoral (Valiela et al., 2001 ; Lotze et al., 2006), l’introduction 
d’espèces exotiques invasives (Ruiz et al., 1997 ; Occhipinti-Ambrogi, 2007) ou encore la 
pollution engendrée par les activités humaines (Tilman et al., 2001 ; Smith, 2003). Cela affecte 
leur fonctionnement et limitent donc les services qu’ils fournissent ainsi que leur résistance 
(i.e. capacité à conserver ou retrouver leur fonctionnement normal après une période 
d’instabilité) face à d’autres perturbations (Worm et al., 2006 ; Hoegh-Guldberg et al., 2007).  
 
2. Importance de la conservation des tortues marines 
Dans le contexte du changement global, l’évaluation et le suivi de l’état de santé des 
écosystèmes est un enjeu crucial (Rapport et al., 1998). Certaines espèces, de par leur rôle 
écologique ou leur biologie, sont des indicateurs clés (bioindicateurs) du bon fonctionnement 
des écosystèmes dont elles font partie (Holt & Miller, 2011). En milieu marin, les tortues 
marines sont considérées comme de bons bioindicateurs car : 
- Ce sont des animaux longévifs à maturité sexuelle tardive qui peuvent donc 
renseigner sur des évolutions à long terme de leur environnement (Montevecchi, 
1993 ; Burger et al., 2000 ; Einoder, 2009).  
- Elles sont sensibles aux polluants chimiques (e.g. hydrocarbures, plastiques) et 
biologiques (bactéries, virus) (Lutcavage et al., 1997).  
- Elles occupent des niveaux trophiques différents en fonction des espèces et des 
stades de vie. Elles fournissent donc des informations sur différents compartiments 
des écosystèmes marins. Par exemple, la tortue verte est dans un premier temps 
omnivore avant de devenir exclusivement herbivore tandis que la tortue caouanne est 
une carnivore opportuniste tout au long de sa vie et que la tortue luth est une 
prédatrice exclusive de zooplancton gélatineux (Bjorndal et al., 1997).  
Même si leur abondance a diminué de façon drastique par rapport à un niveau « originel » 





tortues marines restent des consommatrices importantes au sein des chaines trophiques 
(Bjorndal & Jackson, 2002). Elles sont notamment responsables d’un transport de carbone 
depuis le milieu marin (les sites d’alimentations productifs) vers le milieu terrestre (les plages 
de ponte, généralement pauvres d’un point de vue biologique) (Bouchard & Bjorndal, 2000). 
Leur rôle en tant que consommatrices peut aussi être important pour la régulation de leurs 
proies (Bjorndal et al., 2000 ; Bjorndal & Jackson, 2002 ; Sommer et al., 2002). Par exemple, la 
tortue luth, l’un des seuls prédateurs spécialistes des méduses, pourrait réguler l’abondance 
de ces organismes dans le contexte de leur prolifération causé par la pêche (Sommer et al., 
2002 ; Pauly et al., 2009). On peut aussi évoquer la tortue verte qui en pâturant les habitats 
d’herbiers, contribuent à leur bonne santé (Jackson, 2001) et augmente leur productivité 
(Moran & Bjorndal, 2005), ou la tortue imbriquée qui favorise le développement de certains 
coraux en se nourrissant d’espèces d’éponges concurrentes (León & Bjorndal, 2002).  
L’aire de répartition des tortues marines couvre l’ensemble des régions équatoriales, 
tropicales et subtropicales de l’océan global (Wallace et al., 2010). Espèces migratrices par 
excellence, les tortues marines se déplacent sur des centaines, voire des milliers de kilomètres 
entre leurs plages de ponte et leurs zones d'alimentation qui se trouvent aussi bien en milieu 
pélagique que néritique (i.e. côtier, bathymétrie <200m) (Fossette et al., 2010 ; Dalleau et al., 
2014 ; Narazaki et al., 2015 ; Briscoe et al., 2016). Les tortues luths sont ainsi connues pour 
traverser des bassins océaniques entiers, depuis les zones tropicales où elles pondent jusque 
dans les eaux tempérées où elles se nourrissent (Fossette et al., 2010 ; Benson et al., 2011). 
D’autres espèces, comme la tortue caouanne, peuvent changer d’habitat en fonction du stade 
de développement (changement ontogénique d'habitat) (Bolten, 2003 ; McClellan & Read, 
2007). L'étendue de leur aire de répartition, la diversité des habitats qu'elles occupent ainsi 
que la multiplicité des menaces anthropiques qui pèsent sur elles les placent de fait au cœur 
des problématiques de conservation des espèces. Ainsi, les tortues marines peuvent être 
qualifiées d'espèces parapluies, c'est à dire que leur protection pourrait favoriser la 
protection d'un grand nombre d'autres espèces partageant les mêmes habitats (Bourjea, 
2014). 
Les tortues marines sont également des espèces porte-drapeaux (Campbell, 2003). 
Emblématiques pour le grand public, leur conservation est considérée comme importante. 
Elles permettent donc de sensibiliser ce grand public aux menaces qui pèsent sur les 
écosystèmes marins (Eckert & Hemphill, 2005 ; Kinan & Dalzell, 2005). Par exemple, le cas des 





des océans par les déchets plastiques ce qui a abouti dans certains pays, dont la France, à 
l’interdiction des sacs plastiques à usage unique (Code de l’environnement, 2016). Enfin, le 
caractère emblématique des tortues marines leur confère une importance économique dans 
certaines régions qui ont misé sur le développement de l’écotourisme (e.g.  Wilson & Tisdell, 
2001 ; Wilson & Tisdell, 2003). 
 
3. Des espèces confrontées à un contexte difficile 
Parmi  les sept espèces de tortues marines aujourd’hui existantes, l’IUCN (2013) considère 
que trois sont vulnérables (la tortue luth, Dermochelys coriacea Vandelli 1761 ; la tortue 
caouanne, Caretta caretta Linné 1758 ; la tortue olivâtre, Lepidochelys olivacea Eschscholtz 
1829), qu’une est menacée d’extinction (la tortue verte, Chelonia mydas Linné 1758), que 
deux sont en danger critique d’extinction (la tortue imbriquée, Eretmochelys imbricata Linné 
1766 et la tortue de Kemp, Lepidochelys Kempii Garman 1880) et que trop peu de données 
sont disponibles pour statuer sur le cas de la dernière (la tortue à dos plat, Natator depressus 
Garman 1880). Les tortues marines sont exposées, à tous les stades de leur vie, à de multiples 
menaces, notamment anthropiques et climatiques (National Research Council, 1990 ; Spotila 
et al., 1996 ; Saba et al., 2012).   
En mer, elles sont vulnérables aux engins de pêche, en particulier aux palangres (Lewison et 
al., 2004 ) (Figure 2a) et aux filets (Lewison & Crowder, 2007 ; Nicolau et al., 2016) (Figure 2b). 
L’interaction avec les engins de pêche est considérée comme une des premières causes de 
mortalité des tortues marines (Lewison et al., 2004 ; Peckham et al., 2007 ; Wallace et al., 
2013a). Lewison et al. (2004) estiment qu’au cours de l’année 2000, l’ensemble des flottes 
palangrières du Pacifique a capturé accidentellement 20 000 tortues luths sur une population 






Figure 2 : Captures accidentelles. Tortue caouanne prise par une palangre (a) et tortue luth 
(b) emmêlée dans un filet maillant. Ces deux engins de pêche sont responsables de la plupart 
des captures accidentelles de tortues marines. Crédit : B. Skerry 
 
La longévité et la maturité sexuelle tardive des tortues marines rendent leurs populations 
extrêmement vulnérables à la surmortalité engendrée par les captures accidentelles (Spotila 
et al., 1996 ; Kaplan, 2005). De plus, cette menace est probablement sous-évaluée du fait de 
la difficulté d'estimer les dommages que causent les engins perdus (dits « fantômes ») mais 
toujours pêchants et dont l’impact commence à peine à être considéré (e.g. Wilcox et al., 
2013 ; Gilman et al., 2013 ; Gilman, 2016). La pollution des eaux, en particulier par les 
hydrocarbures (comme l'a dramatiquement illustré la fuite massive survenue en 2010 sur la 
plateforme Deepwater Horizon située dans le golfe du Mexique), peut entraîner l'ingestion de 
substances toxiques par consommation de proies contaminées, ou encore gêner la nage ou la 
respiration des tortues (George, 1996 ; Lutcavage et al., 1995). Enfin les déchets plastiques, 
dont la production a été multipliée par 200 entre 1950 et 2015 (de 1.5 à 299 millions de 
tonnes) (PlasticsEurope, 2015), sont de plus en plus présents et répandus dans les océans 
(Eriksen et al., 2014 ; Nelms et al., 2016) rendant les ingestions accidentelles plus fréquentes 
(Mrosovsky et al., 2009). Souvent confondues avec des proies (zooplancton gélatineux, 
céphalopodes, poissons, crustacés...), les pièces de plastique ingérées peuvent endommager 
l’appareil digestif des tortues marines voire engendrer chez elles des occlusions intestinales 
(Eckert & Luginbuhl, 1988 ; Mrosovsky et al., 2009).  
A terre, les principaux risques sont liés (a) à la dégradation des plages de sable où la ponte a 
lieu (e.g. nouvelles constructions, créations de digues) (Schlacher et al., 2007) ; (b) aux 
activités humaines perturbant ces plages (lumière, bruit, pollution) (Crain et al., 1995 ; 





collecte illégale des œufs (e.g. Santidrian-Tomillo et al., 2008) et (d) au braconnage des 
femelles reproductrices pour la chair et les écailles (e.g. Koch et al., 2006).  
Les tortues marines sont également directement affectées par le changement climatique. La 
montée du niveau moyen des océans, qui pourrait atteindre 80 à 140 cm d’ici à la fin du siècle 
(Rahmstorf, 2007 ; Vermeer & Rahmstorf, 2009), menace, de façon évidente, les plages de 
ponte (Fish et al., 2008).  La modification des températures de l'air peut affecter à la fois les 
conditions de ponte des femelles (qui peuvent souffrir d’hyperthermie) et d’incubation des 
œufs. Le principal risque est la surmortalité des œufs par exemple par hyperthermie (Saba et 
al., 2012; Santidrián-Tomillo et al., 2014). Le sexe étant déterminé chez les tortues marines 
par la température au cours de l’incubation il est possible que des biais dans les sex-ratios 
apparaissent, en faveur des femelles dans les zones où la température augmente, vers les 
mâles là où elle diminue (Hawkes et al., 2009). Le changement climatique est également 
susceptible d’induire une modification conjointe de la température et de la productivité des 
océans et donc des ressources en nourriture accessibles aux tortues marines (Wallace et al., 
2006 ; Saba et al., 2008 ; Hawkes et al., 2009). De plus, dans certaines zones, le réchauffement 
couplé à l'acidification des océans a déjà des conséquences importantes sur les récifs 
coralliens (Wilkinson, 2006) et les herbiers (Short & Neckles, 1999 ; Waycott et al., 2009), 
habitats clés pour la tortue imbriquée et la tortue verte. On estime que 20% des récifs 
coralliens ont déjà été détruits et que 60 % sont menacés de disparition d'ici à 2030 
(Wilkinson, 2006).   
 
4. Le stade juvénile : un stade crucial mais encore mal connu 
Une grande partie des efforts pour la protection des tortues marines s’est concentrée sur les 
plages de ponte, essentiellement pour des raisons d’accessibilité (Crouse et al., 1987). 
Aujourd’hui, la plupart des sites de ponte majeurs est étroitement surveillée (e.g.  Reina et al., 
2002 ; Balazs & Chaloupka, 2004  ; Troëng & Rankin, 2005 ; McClenachan et al., 2006 ; 
Girondot et al., 2007 ; Witt et al., 2009 ; Dalleau et al., 2014).  Les nids, notamment, font l’objet 
d’une attention particulière visant à limiter leur destruction par les prédateurs et les 
braconniers et à augmenter les taux d’éclosion (patrouilles, déplacement des nids, incubation 
des œufs en nurseries artificielles) (Garcı ́et al., 2003 ; Dutton et al., 2005 ; Santidrián Tomillo 





Cependant, pour être efficace, la conservation des tortues marines doit englober 
l’intégralité de leur cycle de vie (Eckert et al., 1999). Malheureusement, celui-ci est complexe 
et se déroule dans divers habitats entre lesquels les tortues marines effectuent des 
migrations, parfois très longues  (Musick & Limpus, 1997 ; Bolten, 2003) (Figure 3). En mer, il 
est donc nécessaire d’identifier les habitats occupés à chaque stade de vie et les routes 
migratoires empruntées entre eux pour pouvoir caractériser, puis prévenir, l’ensemble des 
risques auxquels les tortues marines sont confrontées au cours de leur existence. L’écologie 
spatiale occupe donc une place centrale dans les problématiques de conservation des tortues 
marines (Hamann et al., 2010).  
L’écologie spatiale des tortues adultes est relativement bien connue aujourd’hui notamment 
grâce aux techniques de suivi par satellite qui ont mis en évidence les principaux schémas 
migratoires de nombreuses populations de tortues marines (Figure 3) et ont ainsi permis 
d’identifier les secteurs où doivent porter les efforts de protection, notamment vis-à-vis des 
activités de pêche (Ferraroli et al., 2004 ; Fossette et al., 2014). 
 
Figure 3 : Suivis satellitaires de tortues luths adultes dans l’océan Atlantique. Migrations 
post-reproduction de seize femelles vers trois types de sites d’alimentation différents. La 
couleur des rectangles indique le type d’habitat fréquenté par ces tortues : rouge = front 
océanique, vert = zone d’upwelling, brun = eaux côtières (milieu néritique). Extrait et adapté 





On sait en revanche peu de chose concernant les premières années du stade juvénile des 
tortues marines. En effet, à peine éclos, les nouveau-nés rejoignent l’océan et sortent de 
notre champ d’observation pour ne réapparaître que plusieurs années plus tard, soit en tant 
que juvéniles se nourrissant en zone côtière, soit en tant qu’adultes venant se reproduire au 
niveau des plages de ponte (Musick & Limpus, 1997). Ces années non-observées (ou très peu) 
sont qualifiées d’années perdues (Carr, 1952).  
En l’absence d’informations sur la distribution spatiale des tortues marines au cours des 
années perdues, il est difficile, voire impossible, de mettre en place des mesures de protection 
appropriées pour ce stade de vie. Même si on a longtemps pensé qu’il était plus efficace 
d’orienter les efforts de conservation vers les individus matures qui sont les plus précieux d’un 
point de vue reproductif (Pritchard, 1980), la protection des juvéniles apparait aujourd’hui 
comme étant également primordiale pour l’avenir des populations de tortues marines. Les 
modèles de dynamique de population montrent en effet que, outre la fécondité des adultes, 
c’est la survie des stades juvéniles (précoces comme tardifs) qui impacte le plus le 
développement des populations de tortues marines (Crouse et al., 1987 ; Mazaris et al., 2005)  
Notre connaissance de l’écologie spatiale des tortues marines juvéniles progresse aujourd’hui 
principalement grâce à trois outils : la génétique des populations, la télémétrie satellitaire et 
la simulation numérique. L’étude des données de captures accidentelles et d’échouage fournit 
également des informations précieuses. 
La génétique des populations permet de caractériser les liens reproductifs à long terme (ou 
l’absence de liens) qui existent entre différentes populations (e.g. Encalada et al., 1996 ; 
Dutton et al., 1999 ; Carreras et al., 2007 ; Bourjea et al., 2007 ; Dutton et al., 2013) et de 
préciser la connectivité qui existent entre sites de ponte et habitats de développement (e.g. 
Bolten et al., 1998 ; Lahanas et al., 1998 ; Bowen et al., 2007 ; Monzón-Argüello et al., 2009 ; 
Shamblin et al., 2014).  
La télémétrie satellitaire est un outil irremplaçable qui a permis d’identifier les routes 
migratoires et les zones d’alimentation des tortues adultes. C’est cependant une technique 
qui souffre de nombreuses limitations : suivi limité généralement à quelques mois, coût élevé 
des équipements et de leur déploiement, faible volume des données transmises. De plus, la 





récemment que des balises de dimension très réduite ont été déployées sur des individus âgés 
de quelques mois (Mansfield et al., 2012) (Figure 4).  
 
 
Figure 4 : Tortue caouanne juvénile équipée d’une balise satellitaire. Crédit : projet TAMAR 
 
Les premiers suivis ont fourni des informations inédites et détaillées concernant le 
comportement des juvéniles en lien avec leur environnement (Mansfield et al., 2014) et leur 
activité de nage (Putman & Mansfield, 2015). Toutefois, l’impact potentiel des balises sur le 
comportement et la croissance des individus pose question et limite encore un peu plus leur 
utilisation sur de très jeunes tortues (Figure 4). 
Enfin, la simulation numérique permet d’étudier la dispersion d’un grand nombre d’individus 
virtuels durant de longues périodes de temps. Différents processus de dispersion peuvent être 
modélisés et testés (Hays & Marsh, 1997 ; Gaspar et al., 2012 ; Putman et al., 2012) . C’est 









































































1. Les tortues marines 
Les tortues marines appartiennent à la classe paraphylétique des reptiles, des vertébrés 
tétrapodes ectothermes dont le corps est recouvert d’écailles. Comme toutes les tortues, elles 
possèdent une carapace formée d’un plastron ventral et d’une dossière. A l’instar de leurs 
cousines terrestres et dulçaquicoles les tortues marines sont ovipares et ont une respiration 
aérienne. Elles possèdent cependant des traits anatomiques et physiologiques qui indiquent 
leur adaptation au milieu marin (Wyneken & Witherington, 2001) :  
a) Leurs membres antérieurs sont modifiés en palettes natatoires (nageoires). 
b) Leur carapace est réduite et hydrodynamique.  
c) Elles sont dotées d’organes spécifiques, les glandes lacrymales, qui éliminent de 
l’organisme l’excès d’ions NaCl découlant de l’hypertonicité de l’eau de mer dans 
laquelle elles vivent (Schmidt-Nielsen & Fange, 1958 ; Lutz et al., 1997)  
Les sept espèces de tortues marines forment la superfamille des Chelonioïdés. Celle-ci 
comprend deux familles distinctes, les Dermochélidés et les Chélonidés, qui auraient divergé 
il y a 100 à 150 millions d’années (Bowen et al., 1993). La tortue luth est actuellement la seule 
espèce de la famille, autrefois diversifiée, des Dermochélidés (Hirayama, 1997). Cette famille 
est caractérisée par l’absence de carapace osseuse rigide. Celle-ci est remplacée par une 
pseudo-carapace formée par une peau épaisse tendue sur un ensemble de carènes osseuses 
comparables aux baleines d'un parapluie (Wyneken et al., 2013). Les six autres espèces de 
tortues marines, (Chélonidées ou chéloniennes) possèdent une carapace formée de plaques 
osseuses fusionnées (Wyneken et al., 2013b). Elles auraient commencé à se différencier à 
partir d’un ancêtre commun il y a environ 63 millions d’années (Naro-Maciel et al., 2008). 
La quasi-totalité du cycle de vie des tortues marines se déroule en mer (Bolten, 2003). Seule 
la ponte a lieu à terre au niveau de plages sablonneuses sur lesquelles les femelles 
reproductrices creusent des nids où elles déposent leurs œufs (Ackerman et al., 1997). Dès 
leur éclosion les nouveau-nés rejoignent l’océan. En mer, les tortues marines peuvent, selon 
l’espèce, suivre 3 types de cycles de vie (ou schémas d’histoire de vie) (Bolten, 2003). 






• Type 1 : L’intégralité du cycle de vie se déroule en milieu néritique. Ce schéma n’est 
suivi que par la tortue à dos plat endémique d’Australie. 
• Type 2 : Les tortues effectuent la première partie de la phase juvénile en milieu 
océanique et rejoignent ensuite le milieu néritique pour terminer leur développement 
(Figure 5). Cette transition ontogénique semble se déclencher lorsque les tortues 
atteignent une certaine taille. Une fois adultes, les tortues continuent à vivre en milieu 
néritique. C’est le schéma le plus répandu chez les tortues marines puisqu’il concerne 
la tortue verte, la tortue de Kemp et la tortue imbriquée. Il est également suivi par la 
majorité des tortues caouannes et des tortues olivâtres. 
 
 
Figure 5 : Cycle de vie de type 2, l’exemple de la tortue caouanne. Schéma simplifié du cycle 
de vie standard de la tortue caouanne : taille et milieu occupé à différents stades du 
développement. La taille à laquelle les tortues effectuent leur migration du milieu océanique 
vers le milieu néritique est variable en fonction des individus et des populations de même que 
la taille à maturité sexuelle (Avens et al., 2013 ; Avens et al., 2015). Le bleu sombre correspond 
au milieu océanique, le bleu clair au milieu côtier et le jaune au milieu terrestre où les femelles 






• Type 3 : Le stade juvénile comme le stade adulte se déroulent en milieu océanique 
(Figure 6). Ce schéma correspond typiquement au cycle de vie de la tortue luth. Dans 
certains cas il peut être suivi par les tortues caouannes (Hatase et al., 2002 ; Hawkes 
et al., 2006 ; Rees et al., 2010) et les tortues olivâtres (Plotkin, 2010).  
 
Figure 6 : Cycle de vie de type 3, l’exemple de la tortue luth. Schéma simplifié du cycle de vie 
standard de la tortue luth : taille et milieu occupé à différents stades du développement. Le 
bleu sombre correspond au milieu océanique, le bleu clair au milieu côtier et le jaune au milieu 
terrestre où les femelles déposent leurs œufs. La taille à maturité sexuelle moyenne est celle 
définie par Eckert (2002). Elle est cependant très variable entre les individus et les populations 
(Stewart et al., 2007). Inspiré de Mansfield & Putman (2013). 
 
2. Les années perdues 
Les années perdues désignent la longue période non-observée (ou très peu) durant laquelle 
les tortues marines juvéniles se développent en milieu océanique (voir Introduction). Cette 
phase de vie pélagique est présente chez toutes les espèces à l’exception de la tortue à dos 
plat. Elle permettrait aux tortues juvéniles de minimiser le risque d’interactions avec leurs 





mais également de se disperser au sein de bassins océaniques entiers et donc de coloniser 
différents habitats (Bowen et al., 1995 ; Bolten et al., 1998 ; Shamblin et al., 2014). 
 
2.1. L’hypothèse de dérive passive 
Il a tout d’abord été supposé que, durant les années perdues, les juvéniles dérivaient 
passivement avec les courants marins. Nous allons voir quels éléments ont mené à 
l’élaboration de cette hypothèse de dérive passive. Cette hypothèse a été largement utilisée, 
en particulier dans les travaux simulants la dispersion océanique des tortues juvéniles. Ces 
travaux ont mis en évidence les vertus, mais également les limites, de cette hypothèse.  
2.1.1. Origines 
L’hypothèse de dérive passive a été formulée dans les années 1980 par Archie Carr (pionnier 
dans l’étude des tortues marines) principalement à partir de l’étude de la dispersion juvénile 
des tortues caouannes de Floride (Carr, 1980 ; Carr, 1986). Plusieurs éléments ont mené Carr 
à élaborer cette hypothèse :  
• Carr a tout d’abord observé qu’à l’issue d’une période de nage frénétique, qui dure en 
général 24h à 48h (Carr, 1962 ; Salmon & Wyneken, 1987), les nouveau-nés de tortues 
caouannes cessent en général de nager et se laissent fréquemment dériver avec des 
débris flottants, en particulier des amas d’algues sargasse (Sargassum sp) très 
abondants au large de la Floride. Ce comportement quasi-planctonique est avantageux 
pour les jeunes tortues qui ont utilisé la majeure partie de leur vitellus au cours de la 
nage frénétique (Kraemer & Bennett, 1981). En effet, les radeaux d’algues constituent 
des micro-habitats très favorables : augmentation de la concentration de proies (Boyle 
& Limpus, 2008), température plus élevée qu’en eau libre (Mansfield et al., 2014), effet 
de refuge contre les prédateurs (Witherington, 2002). La dérive sur les amas d’algues 
est également un moyen pour les nouveau-nés de se disperser en milieu océanique à 
moindre coût énergétique.  
• Même en l’absence de radeaux de sargasse, Carr indique qu’un comportement de 
dérive passive serait intéressant pour les petites caouannes puisque les courants les 
entraînent vers des zones d’alimentation favorables (par exemple la zone de 






• Enfin, en analysant les rares observations disponibles concernant la taille des 
caouannes échouées ou capturées accidentellement en divers endroits de l’Atlantique 
Nord, Carr a montré que la taille des juvéniles croissait dans le sens de circulation du 
gyre subtropical (de la Floride vers les Açores puis les côtes européennes) (Carr, 1986 ; 
Bolten et al., 1993). Cette observation confirme que les courants marins gouvernent la 
dispersion des juvéniles (même si celle-ci n’est pas purement passive). 
2.1.2. Succès 
Comme l’a montré Archie Carr, la circulation océanique est sans doute le principal moteur 
de la dispersion océanique des tortues juvéniles. 
Avec les progrès des modèles de circulation océanique il est devenu assez simple de simuler 
la dispersion de particules inertes entraînées par les courants de surface (dispersion 
lagrangienne). Cette technique est couramment utilisée pour simuler la dispersion de 
polluants (James, 2002), de larves de poissons (e.g. Siegel et al., 2003 ; Lett et al., 2008) ou de 
déchets plastiques (Maximenko et al., 2012 ; Eriksen et al., 2014). Elle est utilisée depuis la fin 
des années 1990 pour simuler la dispersion passive des tortues marines juvéniles au départ 
de leurs plages de naissance. 
Ces (nombreux) travaux ont donné lieu à des résultats intéressants. Hays & Marsh (1997) ont, 
les premiers, utilisé des simulations de dérive passive pour évaluer le temps mis par les tortues 
caouannes de Floride pour traverser l’Atlantique Nord. Ils se sont servis de ces résultats pour 
estimer l’âge des individus s’échouant sur les plages britanniques et françaises. Par la suite, 
divers travaux basés sur des simulations de la dérive passive de tortues juvéniles ont permis : 
1) D’identifier les routes de dispersion probables de nombreuses populations et de 
quantifier leur importance relative (e.g. Blumenthal et al., 2009 ; Gaspar et al., 2012 ; 
Naro-Maciel et al., 2014 ; Naro‐Maciel et al., 2016) 
2) D’analyser la variabilité saisonnière et interannuelle des schémas de dérive et son 
impact éventuel sur la mortalité juvénile (e.g. Ascani et al., 2016 ; Scott et al., 2017). 
3) De mettre en évidence les zones où les tortues juvéniles sont susceptibles de 
s’accumuler et de se développer et à quantifier les liens de connectivité qui les relient 
aux plages de ponte (e.g. Blumenthal et al., 2009 ; Godley et al., 2010 ; Hamann et al., 





En outre, la plupart de ces simulations de dispersion passive montrent que les juvéniles 
simulés sont entraînés vers des zones où des adultes de la même population sont observés en 
phase d’alimentation. Cette coïncidence entre les zones d’alimentation des adultes et les 
zones vers lesquelles les juvéniles simulés dérivent a donnée corps à l’hypothèse du But 
Migratoire Acquis (BMA) (Hays et al., 2010 ; Gaspar et al., 2012 ; Scott et al., 2014) selon 
laquelle les tortues marines sont capables d’enregistrer (mémoriser) la localisation des 
habitats favorables qu’elles ont rencontré au stade juvénile et d’y retourner à l’âge adulte 
pour s’y alimenter.  
2.1.3. Les limites de l’hypothèse de dérive passive 
Certains résultats de simulations de dérive passive montrent clairement que la dérive due 
au courant n’est pas le seul mécanisme qui gouverne la dispersion des juvéniles en mer.  
Ainsi, Gaspar et al. (2012) ont montré qu’une dérive purement passive amènerait trop 
rapidement (en 5 à 6 ans) au large de la Californie les tortues luths juvéniles nées sur l’île de 
Nouvelle-Guinée. Or seules de grandes tortues luths, certainement plus âgées que 5 à 6 ans 
sont observées entre Hawaii et la côte californienne (Benson et al., 2011 ; Gaspar et al.,2012). 
En outre, la dérive passive mènerait ces mêmes tortues luths de Nouvelle-Guinée dans des 
eaux très froides, susceptibles d’entraîner la mort par hypothermie de la quasi-totalité d’entre 
elles.  
Par ailleurs, plusieurs auteurs ont noté que les simulations de dérive passive étaient, dans 
certains cas, incapables de reproduire le passage de tortues juvéniles sur leurs sites 
d’alimentation connus. C’est notamment le cas de l’île d’Ascension pour les tortues 
imbriquées du Brésil (Putman et al., 2014), de la mer Méditerranée pour les tortues caouannes 
de Floride (Putman et al., 2012) et de la Basse Californie pour les tortues caouannes du Japon 
(Okuyama et al., 2011).  
Plus largement, l’hypothèse de dérive passive pose un problème de réalisme. Sa validité est 
sans doute limitée aux premiers mois de vie des tortues juvéniles. Au-delà, celles-ci devraient 
être des nageuses assez performantes pour pouvoir influer sur leur destin en mer. 
Récemment, les premiers suivis par télémétrie satellite de tortues marines âgées de 
seulement quelques mois ont montré qu’elles nageaient plus que l’on ne l’a longtemps 





souligne la nécessité de prendre en compte l’activité de nage des tortues marines juvéniles 
pour mieux modéliser leur dispersion à travers les océans. 
 
2.2. L’étape suivante : vers une prise en compte de la nage 
Le manque d’informations concernant le comportement de nage et les mécanismes 
d’orientation des tortues marines juvéniles freine évidemment le développement de modèles 
de dispersion incluant une activité de nage. On peut néanmoins citer quelques travaux à ce 
sujet : 
• Gaspar et al. (2012) ont testé l’ajout d’une composante de nage stochastique à la 
dérive passive sans obtenir de résultat intéressant (outre une dispersion accrue 
analogue à de la diffusion). 
• Wildermann et al. (2017) ont ajouté une composante de nage constante à la dérive 
passive. Cette approche a été utilisée avec succès pour modéliser la dispersion des 
tortues à dos plat. Les nouveau-nés de cette espèce - la seule qui ne connait pas de 
phase de développement océanique - nageraient donc dans une direction déterminée 
pour contrer l’influence du courant et ainsi éviter ainsi d’être entraînés au large.    
• Plusieurs auteurs ont ajouté à la dérive passive une composante de nage orientée en 
fonction de la position des individus simulés.  Ces simulations avaient pour but de 
reproduire une réponse innée des tortues juvéniles aux caractéristiques du champ 
magnétique terrestre (Putman et al., 2012 ; Scott et al., 2012 ; Putman et al., 2014). 
L’existence de ce comportement a été démontré en laboratoire (Lohmann et al., 2001 ;  
Avens & Lohmann, 2003) sur des nouveau-nés de tortues caouannes originaires des 
plages de Floride. Soumis à des champs magnétiques dont les caractéristiques 
reproduisaient celles de différents endroits du gyre subtropical Nord Atlantique, ces 
tortues ont répondu en s’orientant dans des directions préférentielles. 
Cependant, et de façon surprenante, aucune tentative de modélisation des mouvements 
motivés par l’habitat (recherche de nourriture et/ou de températures favorables) n’a été 
effectuée jusqu’à présent alors que c’est, probablement, le type de mouvement le plus 
courant. L’absence de ce type de modèle est sans doute liée au manque de données dont on 






L’objectif de cette thèse est donc de proposer un premier modèle de nage motivée par 
l’habitat adapté aux tortues marines qui s’appuie sur des observations quand elles existent 
ou sur des hypothèses aussi simples et contraignantes que possible quand les données 
manquent. Notre objectif est de montrer qu’ajouter au modèle de dérive passive une nage 
dirigée motivée par l’habitat permet (a) d’en corriger certains défauts et (b) d’obtenir de 
nouveaux prédicats qui questionnent les connaissances actuelles et les amèneront ainsi à 
progresser. 
 
3. Modélisation des mouvements de nage motivés par 
l’habitat 
Chez les espèces animales, et en particulier les espèces migratrices, le mouvement permet de 
répondre à l’hétérogénéité des conditions environnementales et à leurs fluctuations spatio-
temporelles (Dingle & Drake, 2007). Le déplacement est généralement motivé par l’accès à 
trois types de ressources (alimentation, reproduction et recherche d’abri) et contraint dans 
l’espace et dans le temps par les caractéristiques abiotiques (par exemple la température, 
l'oxygène, la pression) et biotiques du milieu (compétition intra et interspécifique, prédation) 
(Nathan et al., 2008).  
La modélisation du mouvement motivé par l’habitat a fait l’objet de nombreux travaux dans 
le domaine de l’halieutique (Dagorn et al., 1997 ; Bertignac et al., 1998 ; Huse et al., 2004 ; 
Faugeras & Maury, 2007 ; Lehodey et al., 2008  ; Okunishi et al., 2009 ; Tu et al., 2012). Cette 
approche a été largement employée pour simuler le déplacement de grands prédateurs 
marins en particulier les thonidés  (Lehodey et al., 2008 ; Maury, 2010) dont l’habitat est 
principalement déterminé par la température de l’eau, le taux d’oxygène dissous et 
l’abondance de proies (Brill & Lutcavage, 2001 ; Bertrand et al., 2002).  
 
3.1. Caractéristiques générales de la nage motivée par l’habitat 
Les modèles de mouvement basés sur l’habitat reposent sur l’idée que les individus cherchent 
à maximiser la favorabilité des habitats dans lesquels ils se trouvent. Cette hypothèse trouve 
notamment ses racines dans la théorie de recherche optimale de nourriture (Optimal Foraging 
Theory, MacArthur & Pianka, 1966 ; Charnov, 1976 ; revue par Cezilly & Benhammou, 1996) 





net qu’ils assimilent. Les règles suivantes, reprises notamment par Faugeras & Maury (2007), 
caractérisent de façon simple un mouvement motivé par la recherche d’habitats favorables :  
i) En l’absence de gradient d’habitat, ce mouvement est proche d’une marche 
aléatoire (aucune direction n’est privilégiée). 
ii) Lorsque le gradient d’habitat augmente, le mouvement devient plus dirigé et 
s’oriente vers les meilleurs habitats  
iii) La vitesse du mouvement décroit avec la favorabilité de l’habitat de sorte que les 
individus se déplacent rapidement dans de mauvais habitats et ralentissent dans 
les habitats favorables.  
 
3.2. Le cas des tortues juvéniles 
Nous nous concentrerons ici sur le cas de tortues marines au stade juvénile pélagique dont le 
mouvement ne serait motivé que par la recherche de nourriture (individus sexuellement 
immatures dont le mouvement n’est pas motivé par le besoin de se reproduire) et 
uniquement contraint par la nécessité de rester dans une gamme de température acceptables 
(animaux ectothermes). En milieu pélagique, nous avons choisi de négliger les mouvements 
des jeunes tortues liés à la recherche d’abris. Les mouvements destinés à éviter le risque de 
prédation ne seront pas non plus modélisés car ils ne sont quasiment pas documentés. Leur 
modélisation nécessiterait, en outre, la détermination de la distribution des prédateurs qui ne 
nous semble pas accessible aujourd’hui. Au mieux, une prise en compte statistique pourrait 
être envisagée, mais plutôt au niveau de la mortalité que du mouvement 
Pour modéliser un mouvement nage induit par la recherche de nourriture dans des 
températures acceptables nous devons donc spécifier les préférences thermiques ainsi que 
les besoins alimentaires des tortues juvéniles. Les préférences thermiques et besoins 
alimentaires dépendent de l’espèce considérée et peuvent être exprimés en fonction de la 
taille des individus. Nous aurons donc besoin de relations allométriques (taille-âge, taille-
poids) et métaboliques (poids-taux métabolique) pour décrire l’évolution de ces 
caractéristiques au cours de la croissance comme l’ont notamment fait Milne et al. (1992) 
pour modéliser le mouvement de mammifères herbivores. Il nous faudra également modéliser 
l’évolution de la vitesse de nage en fonction de l’âge ou de la taille des individus. La section 





4. Le puzzle des données : manquantes ou existantes ? 
De façon générale, le niveau de connaissance concernant la physiologie et l’écologie des 
tortues marines est très inégal selon les espèces (Hamann et al., 2010). Ainsi, les tortues 
caouannes et les tortues vertes qui fréquentent le milieu côtier (stades sub-adultes et adultes) 
et supportent la captivité (e.g. Swingle et al., 1993 ; Schwartz, 1997) ont pu être étudiées sans 
trop de difficultés. De plus, ces deux espèces sont très présentes le long de la côte Est des 
Etats-Unis et du Mexique. Elles ont donc, dès les années 50, focalisé l’attention de nombreux 
chercheurs américains (Caldwell et al., 1955 ; Carr & Caldwell, 1956). Au contraire, la tortue 
luth a longtemps été mal connue à cause de son mode de vie pélagique (Eckert & Eckert, 1988) 
et de la difficulté de la conserver en captivité (Jones et al., 2000). Ce n’est qu’au cours des 
années 2000 que Todd Jones et Marvin Hastings ont réussi à élever en captivité une vingtaine 
de nouveau-nés (Jones, 2009). La disponibilité de ces individus gardés en captivité a permis 
des avancées importantes dans la connaissance de la biologie des tortues luths (métabolisme 
et thermorégulation : Bostrom et al., 2010 ; croissance : Jones et al., 2011 ; besoins 
alimentaires : Jones et al., 2012). 
Durant ce travail de thèse, nous nous sommes concentrés sur deux espèces en particulier : la 
tortue luth et la tortue caouanne (Figure 7). Le choix de la tortue luth (Figure 7a) s’imposait 
au sein de l’équipe de modélisation des écosystèmes marins de CLS dans laquelle a été 
effectuée cette thèse. Cette équipe travaille en effet depuis plusieurs années sur la tortue 
luth, en collaboration avec le Département d’Ecologie, Physiologie et Ethologie de l’Institut 
Pluridisciplinaire Hubert Curien (IPHC, Strasbourg) (e.g. Ferraroli et al., 2004 ; Gaspar et al., 
2006 ; Fossette et al., 2010) et un premier modèle y a été développé pour étudier la dispersion 
passive de tortues luths juvéniles (Gaspar et al., 2012).  Cependant, la tortue luth, en tant 
qu’unique représentante de la famille des Dermochélidés, est une espèce à part parmi les 
tortues marines. Elle possède des caractéristiques morphologiques (taille imposante, absence 
de carapace rigide) et physiologiques (thermorégulation) singulières  (Paladino et al., 1990 ; 
Bostrom & Jones, 2007 ; Wyneken, 2013a) qui lui permettent d’occuper une niche écologique 
unique chez les tortues marines. Il était donc intéressant de montrer que notre modèle 
fonctionnait également sur une espèce de tortue plus « classique » appartenant à la famille 
des Chélonidés. Le choix de la tortue caouanne (Figure 7b) s’est imposé lorsque nous avons 





dans l’ouest de l’océan Indien et qui nous a permis d’accéder à des données particulièrement 
intéressantes concernant la dispersion des tortues caouannes juvéniles dans cette région. 
 
Figure 7 : Tortue luth et tortue caouanne adultes. Tortue luth s’alimentant d’un pyrosome en 
pleine eau (a) et tortue caouanne (b) nageant à proximité du fond. Crédits : B. Skerry et J. 
Easley. 
 
4.1. Vitesse de nage et relations allométriques 
Il n’existe que très peu de mesures de vitesse de nage sur les tortues juvéniles en dehors de 
la période de nage frénétique. Nous avons donc fait l’hypothèse qu’une tortue tend à 
s’échapper d’un habitat défavorable à sa vitesse maximale soutenable (VMS) c’est à dire à la 
vitesse pour laquelle elle dépense le moins d’énergie par unité de distance parcourue. 
Comme nous le montrerons dans le Chapitre II, cette vitesse est déterminée à partir de la 
relation qui lie le Taux Métabolique au Repos (TMR ou RMR en anglais pour Resting Metabolic 
Rate) au poids de l’individu. Ce dernier est calculé à partir d’une courbe de croissance de 
l’espèce (relation taille-âge) et d’une relation taille-poids. 
On notera que les courbes de croissance des tortues marines sont à considérer avec 
précaution. En effet, comme la plupart des reptiles ou des poissons, les tortues marines sont 
capables de différer ou de réduire leur croissance lorsque les conditions environnementales 
(nourriture, température) leur sont défavorables puis de la relancer lorsque les conditions 
redeviennent meilleures (croissance compensatoire, Bjorndal et al., 2003 ; Angilletta Jr et al., 
2004). En captivité - où les conditions sont souvent idéales (température élevées et stable, 
nourriture riche et abondante) - la croissance des tortues est bien plus rapide que dans la 
nature (Swingle et al., 1993 ; Avens et al., 2013). L’estimation d’une courbe de croissance 





concernant des tortues élevées en captivité et des tortues qui ont grandi en liberté (Jones et 
al., 2011 ; Avens et al., 2013). 
4.1.1. Tortue luth 
Relation TMR-poids 
Wallace & Jones (2008) ont passé en revue les différents résultats publiés à ce sujet. Ils ont 
proposé une relation prenant en compte l’ensemble de ces résultats. C’est cette relation que 
nous utiliserons (voir Chapitre I à la suite).  
Relations taille-âge et taille-poids  
A la sortie de l’œuf, la tortue luth mesure environ 6 centimètres (Carr & Ogren, 1960) et pèse 
entre 40 et 50 grammes. Les individus adultes ont une Longueur Courbe de Carapace (LCC) 
d’au moins 145 cm (Eckert, 2002 ; Stewart et al., 2007) et leur poids atteint, voire dépasse, 
300 à 500 kg (Firdous, 1989 ; Georges & Fossette, 2006). L’endothermie facultative de l’espèce 
(Heppell et al., 2002) mais également la structure particulière de ses os (Rhodin, 1985) et 
l’absence de carapace rigide (Wyneken, 2013b), lui permettent de grandir bien plus vite que 
les tortues chéloniennes (Snover & Rhodin, 2007). 
Les premières informations concernant les taux de croissance de l’espèce sont venues de 
tentatives d’élevage de nouveau-nés limitées, la plupart du temps, à quelques semaines 
(Deraniyagala, 1939 ; Birkenmeier, 1971). Les taux de croissance très élevés observés chez ces 
jeunes individus captifs laissaient penser que les tortues luths atteignaient la maturité sexuelle 
à un âge compris entre 3 et 6 ans, une estimation peu vraisemblable (Zug & Parham, 1996). 
C’est grâce à la squelettochronologie (comptage des stries de croissance osseuses) que Zug & 
Parham (1996), et plus récemment Avens et al. (2009), ont estimé des courbes de croissances 
plus lentes avec des âges de maturité sexuelle atteints entre 13 et 29 ans. Plus récemment 
encore, Jones et al. (2011) ont réduit un peu plus la fourchette d’estimation en situant l’âge 
de maturité sexuelle des tortues luths entre 13 et 20 ans. Ce résultat a été obtenu en 
combinant leurs propres données de croissance en captivité (20 nouveau-nés élevés dès leur 
naissance pendant plus d’un an, voir Ce n’est qu’au cours des années 2000 que Todd Jones et 
Marvin Hastings ont réussi à élever en captivité une vingtaine de nouveau-nés (Jones, 2009). ) 
et des estimations de croissance en milieu naturel, dont celles de Zug & Parham (1996) et de 
Avens et al. (2009). C’est la courbe de croissance ainsi que la relation taille-poids de Jones et 





4.1.2. Tortue caouanne 
Relation TMR-poids 
Aucune estimation de la relation allométrique TMR-poids n’a encore été réalisé 
spécifiquement pour la tortue caouanne. Nous utiliserons donc une relation générale adaptée 
aux reptiles et qui se révèle être très proche de la relation TMR-poids de la tortue verte et de 
la tortue luth (Wallace & Jones, 2008).  
Relations taille-âge et taille-poids  
La tortue caouanne connait une croissance plus lente que la tortue luth. Les premières 
estimations de croissance pour la tortue caouanne proviennent d’expériences en captivité 
(e.g. Caldwell, 1962 ; Uchida, 1967 ; Kaufmann, 1975). Ces études ont évalué l’âge de maturité 
sexuelle de l’espèce à environ 6 à 7 ans. Cette estimation a ensuite été revue à la hausse sur 
base de données de capture-marquage-recapture (e.g. Mendonça, 1981 ; Frazer & Ehrhart, 
1985) et plus récemment, de squelettochronologie (e.g. Parham & Zug, 1997 ; Avens et al., 
2013). Ces derniers travaux placent clairement l’âge de maturité sexuelle au-dessus de 10 ans 
avec des estimations atteignant, voire dépassant, 40 ans.  Nous utiliserons la courbe de 
croissance de Parham &  Zug, (1997) qui situe l’âge moyen de maturité sexuelle aux environs 
de 25-30 ans.  
La relation allométrique reliant la taille et le poids a été étudiée par différents auteurs (Uchida, 
1967; Ehrhart, 1976 ; Dodd Jr, 1988 ; Sato et al., 1994 ; Narazaki et al., 2015). Cependant, 
comme nous disposions dans le cadre du projet COCA LOCA de mesures de taille et de poids 
de tortues caouannes océaniques capturées accidentellement autour de l’île de la Réunion 
nous avons choisi d’ajuster notre propre relation sur ces données pour ensuite l’utiliser dans 
le modèle STAMM. 
 
4.2. Habitat thermique 
 
L’habitat thermique d’une tortue marine est caractérisé par la température de l’eau dans 
laquelle elle évolue. La favorabilité de cet habitat thermique dépend du niveau 








Les tortues marines sont des animaux ectothermes dont la température corporelle est 
fortement liée à celle du milieu dans lequel elles se trouvent (Spotila & Standora, 1985). Elles 
se déplacent donc de façon à se maintenir dans des eaux dont la température leur permet de 
garder leur température corporelle dans une gamme de valeurs acceptables. Des 
déplacements corrélés avec des variations spatiales ou temporelles de la température de l’eau 
sont ainsi régulièrement observés dans les données de suivi par satellite (Mansfield et al., 
2009 ; Polovina et al., 2004 ; Narazaki et al., 2015 ; Chambault et al., 2017).  
4.2.1. Tortue luth 
La tortue luth adulte est capable d’une endothermie facultative (Paladino et al., 1990). 
Fondamentalement ectotherme, elle est capable de réguler sa température corporelle grâce 
à une série d’adaptations : 
• Anatomiques : grande taille (Paladino et al., 1990), épaisse couche de graisse 
périphérique (Davenport et al., 2009a), échangeurs thermiques à contre-
courant (Greer, 1973).  
• Physiologiques : présence de graisse brune impliquée dans la thermogénèse chez les 
mammifères (Goff & Stenson, 1988), circulation sanguine modulable (Paladino et al., 
1990). 
• Comportementales : ajustement de la génération et de la dissipation de chaleur par la 
nage et la plongée (respectivement Bostrom & Jones, 2007 et Eckert et al., 1986).  
Grâce à cette endothermie facultative, unique chez les tortues marines, la tortue luth peut 
maintenir une température corporelle bien supérieure à celle de l’eau (Frair et al., 1972 ; 
James & Mrosovsky, 2004). Elle est ainsi capable d’exploiter des eaux froides, jusqu’à des 
températures proches de 0°C (James et al., 2006), qui sont inaccessibles aux autres espèces 
de tortues marines. 
Bostrom et al. (2010) ont montré par un bilan thermique à l’équilibre que le gradient 
thermique (noté ΔT par la suite) qu’une tortue luth pouvait maintenir entre sa température 
corporelle et celle de l’eau dépendait essentiellement de son poids et de son taux métabolique 
qui est directement lié à son niveau d’activité. C’est ce résultat que nous exploiterons dans le 





évolue en fonction de la température de l’eau, de la masse de l’individu considéré et de son 
niveau d’activité. 
4.2.2. Tortue caouanne 
Les tortues caouannes fréquentent les eaux tempérées comme tropicales (Mansfield et al., 
2009 ; Rees et al., 2010). Contrairement aux autres espèces chélonidées dont les sites de 
ponte sont concentrés dans la bande tropicale, les tortues caouannes nidifient plutôt dans le 
domaine subtropical (Mrosovsky, 1980 ; Dodd Jr, 1988). C’est l’espèce chélonienne qui 
supporte le mieux les eaux tempérées (Dodd Jr, 1988). Pourtant, la tortue caouanne est 
caractérisée par une ectothermie plus conventionnelle que celle de la tortue luth, semblable 
à celle des autres tortues chélonidées (Mrosovsky, 1980). La température de son corps est 
donc proche de celle de l’eau. Le gradient thermique qu’elle est capable de maintenir est 
généralement compris entre 1°C et 2°C (Spotila & Standora, 1985 ; Sato et al., 1994 ; Sato, 
2014). 
En milieu tempéré la tortue caouanne adopte donc différentes stratégies pour survivre à 
l’hiver. Par exemple, les caouannes néritiques peuvent soit hiverner sur place en entrant en 
quiescence (nage réduite, plongées >5h) , soit migrer vers des eaux plus chaudes (Hawkes et 
al., 2007). En milieu océanique, les suivis satellitaires montrent que les caouannes juvéniles 
réalisent des migrations saisonnières mais restent constamment actives contrairement à ce 
qui est parfois observé en milieu côtier (Mansfield et al., 2009 ; Narazaki et al., 2015). 
La stratégie thermique de la tortue caouanne ne repose donc pas sur le développement d’une 
capacité de thermorégulation au cours de la croissance comme la tortue luth, mais plutôt sur 
une résilience importante vis-à-vis des températures (Hochscheid et al., 2007). Les 
observations in situ ont montré que les tortues caouannes étaient capables de fonctionner 
dans une large gamme de température comprise entre 10°C et 30°C (Hochscheid et al., 2007 ; 
Narazaki et al., 2015).  
Dans les eaux froides, les tortues caouannes s’alimentent moins, et perdent du poids dès que 
la température chute sous les 18°C (Hughes, 1974). Leur activité de nage ralentit à partir de 
15°C  (Mrosovsky, 1980 ; Hochscheid et al., 2005)  mais elles n’entrent en léthargie totale 
(« cold stunning ») que vers 10°C (Spotila et al., 1997 ; Milton & Lutz, 2003). La mort survient 
rapidement (en quelques heures) dans des températures comprises entre 5°C et 6.5°C 





Par rapport à l’hypothermie, les tortues caouannes (et les tortues marines en général) sont 
moins confrontées au risque d’hyperthermie en milieu marin du fait du coefficient de 
convection élevé de l’eau qui favorise la dissipation de la chaleur corporelle (Spotila & 
Standora, 1985). O’Hara (1980) a cependant montré que l’activité des caouanne juvéniles 
diminuait au-dessus de 30°C et que leur coordination motrice était complètement perturbée 
à partir de 33°C , des valeurs proches de celles relevées par Drake & Spotila (2002) sur trois 
autres espèces de tortues marines. La température létale supérieure de l’espèce, bien qu’elle 
soit inconnue, doit donc être semblable à celles mesurées pour d’autres espèces qui sont en 
moyenne proches de 40°C (Drake & Spotila, 2002).   
Les préférences thermiques des tortues caouannes semblent peu varier avec l’âge. C’est en 
tout cas ce que suggèrent les résultats de Schwartz (1978) qui ont montré que les nouveau-
nés et les adultes avaient des réactions semblables vis-à-vis de la baisse des températures 
(ralentissement d’activité à 15°C, cold stunning à 10°C, mort à 5°C). De plus, les suivis 
satellitaires ne montrent pas de différences importantes dans les températures que 
fréquentent les tortues caouannes de différentes tailles (Hawkes et al., 2007 ; Mansfield et al., 
2009 ; Hawkes et al., 2011 ; Abecassis et al., 2013 ; Narazaki et al., 2015). Ces observations 
sont cohérentes avec les résultats de Sato (2014) qui montrent que le gradient thermique 
qu’une tortue caouanne peut maintenir entre sa température corporelle et celle de l’eau varie 
assez peu avec sa masse (ΔT ~ 0.2°C pour un nouveau-né, ΔT ~ 1.5°C pour un adulte). 
Ces différents éléments nous ont conduit à définir pour la tortue caouanne, une favorabilité 
de l’habitat thermique plus simple que pour la tortue luth. En particulier, cette favorabilité ne 
dépend pas de l’âge ou de la masse. 
 
4.3. Habitat en nourriture 
 
A l’âge adulte, la tortue luth et la tortue caouanne ont en général des modes de vie et donc 
des régimes alimentaires différents (Bjorndal et al., 1997). La première vit le plus souvent en 
milieu pélagique et consomme exclusivement du zooplancton gélatineux (Heaslip et al., 2012)  
L’habitat en nourriture d’une tortue marine est caractérisé par la quantité de nourriture 
(proies) dans la zone où elle évolue. La favorabilité de cet habitat en nourriture dépend 
du niveau d’adéquation (ratio) entre le besoin alimentaire de la tortue modélisée et la 







tandis que la seconde fréquente plutôt les eaux côtières où son régime alimentaire est 
composé de crustacés, de mollusques et d’échinodermes benthiques (Plotkin et al. 1993 ; 
Bjorndal et al. 1997). En revanche, durant les années perdues les tortues juvéniles des deux 
espèces se développent dans le même milieu pélagique et ont des habitudes alimentaires 
assez similaires (Bjorndal et al., 1997). Prédateurs opportunistes, elles consomment 
majoritairement des organismes zooplanctoniques (e.g. tuniciers, nudibranches, cnidaires, 
cténophores et céphalopodes) en général à proximité de la surface (Bjorndal et al., 1997 ; 
Salmon et al., 2004 ; Parker et al. 2005 ; Frick et al. 2009).  
A défaut de disposer d’estimations synoptiques de la biomasse de zooplancton épipélagique 
dans les océans, nous avons utilisé des champs de Production Primaire Nette (PPN) comme 
proxy de la densité de proies. La PPN correspond à la quantité de matière organique créée par 
unité de temps par les producteurs primaires (c'est-à-dire les organismes autotrophes qui 
sont, dans le cas des eaux de surface, les cyanobactéries et le phytoplancton) moins la quantité 
utilisée pour leur respiration. Elle traduit donc la quantité d’énergie disponible à la base de la 
chaine trophique (Ryther, 1969 ; Schaefer, 1965 ; Iverson, 1990 ; Jennings et al., 2012). La PPN 
est donc un proxy raisonnable de la richesse en proie pour les tortues luths et caouanne 
juvéniles océaniques qui consomment toutes deux des proies de bas niveau trophique (Saba 
et al., 2008). 
4.3.1. Tortue luth 
Les besoins alimentaires des tortues luths ont été estimées à partir de données collectées 
durant l’expérience d’élevage en captivité de Jones et Hastings (Jones, 2009).  
Grâce à un suivi journalier rigoureux du poids des tortues et des quantités de nourriture 
consommées, Jones et al. (2012) ont établi une relation entre l’âge des tortues luths et leur 
taux de consommation alimentaire qui a été converti en « kilos de méduse par jour ». Les 
auteurs estiment ainsi qu’une tortue luth adulte consommerait en moyenne entre 65 et 117 
kg de méduse par jour. Ce résultat est en bon accord avec l’estimation de Wallace et al. (2006) 
(70-113kg) mais plus faible que les estimations antérieures de Duron (1978) et Davenport 
(1998) qui estiment que les tortues luths consomment chaque jour l’équivalent de 50% de 
leur poids en méduses (soit typiquement plus de 150 kg/jour). Ces estimations ont cependant 





milieu tempéré. Il est donc normal que ce taux de consommation soit supérieur à un taux de 
consommation moyen régulier tel que relevé par Jones et al. (2012).  
Pour modéliser l’évolution des besoins alimentaires de la tortue luth en fonction de l’âge, nous 
avons simplement défini une version adimensionnelle de la relation proposée par Jones et al. 
(2012) pour pouvoir ensuite l’utiliser avec n’importe quel proxy de la densité de proies, et 
notamment la PPN. 
4.3.2. Tortue caouanne 
Il n’existe pas de travaux similaires à ceux de Jones et al. (2012) qui permettraient d’établir 
directement l’évolution des besoins alimentaires de la tortue caouanne. On dispose 
cependant de données de nourrissage issues d’une expérience d’élevage de tortues 
caouannes (Swingle et al., 1993) mais deux raisons principales font que ces données ne 
permettent pas une estimation aussi rigoureuse des besoins alimentaires de la tortue 
caouanne que l’estimation de Jones et al. (2012) pour la tortue luth :   
• La densité énergétique de l’alimentation n’a pas été rigoureusement quantifiée : nous 
avons dû l’estimer grossièrement à partir de la description (la recette !) des aliments 
fournis. 
• Les quantités de nourriture consommée ainsi que le poids des tortues publiés dans 
Swingle et al. (1993)  sont des moyennes calculées sur l’ensemble des individus et non 
des données individuelles qui auraient permis un calcul plus précis. 
Pour tenir compte des imperfections de cette données nous avons adapté, d’après Pauly, 
(1986), la méthode utilisée par Jones et al. (2012). Nous sommes finalement parvenus à 
construire le même type de relation adimensionnelle que celle utilisée pour la tortue luth.  










4.4. Disponibilité des relations nécéssaires au modèle STAMM  
 
Tableau 1 : Relations nécessaires aux différents compartiments du modèle STAMM. D. c : 
Dermochelys coriacea, C. c : Caretta caretta. Le code couleur indique la disponibilité des 
relations. Vert : la relation est utilisable en tant que telle (ou après modification mineure) ; 
Orange : la relation utilisée est soit un proxy, soit une relation qui a été recalculée pour le 
modèle ; Rouge : relation non disponible qui doit être entièrement calculée ; Gris : relation 
superflue pour le compartiment du modèle considéré 
Relation 
VMS Habitat thermique Habitat alimentaire 
D. c C. c D. c C. c D. c C. c 
TMR-Poids   Proxy     
Croissance (taille-age)       
Taille-Poids  Réestimé     
Taux de consommation 
alimentaire 


















































Ce chapitre fait l’objet d’une publication parue le 26/07/2017 dans la revue PloS One intitulée : 
A model for simulating the active dispersal of juvenile sea turtles with a case study on western 















Les tortues luths sont présentes dans l’ensemble de l’océan Pacifique aussi bien dans 
l’hémisphère Nord que dans l’hémisphère Sud, des latitudes tropicales où elles pondent, aux 
eaux tempérées où s’alimentent un grand nombre d’entre elles. Les sites de ponte de l’espèce 
sont situés à la fois sur le bord Ouest (Indonésie, Papouasie Nouvelle-Guinée, Îles Salomon, 
Vanuatu) et le bord Est (Mexique, Costa Rica) du bassin Pacifique. Ces deux populations de 
l’ouest et de l’est du Pacifique sont distinctes génétiquement ce qui signe l’absence, entre 
elles, de connectivité reproductive (Dutton et al., 1999). Toutes deux sont actuellement 
classées en danger critique d’extinction (Wallace et al., 2013b ; Tiwari et al., 2013a) 
La population du Pacifique Est connait un déclin dramatique depuis la fin des années 1980. 
Le nombre annuel de nid pour l’ensemble des plages de ponte serait passé de plus de 35 000 
en 1980 à moins de 1 000 en 2010 (soit une diminution de 97.4%) (Wallace et al., 2013).  Le 
déclin de cette population serait lié aux effets combinés du braconnage (œufs, adultes pour 
leur chair) (Kaplan, 2005) et de la pêche côtière (notamment des fileyeurs) (Kaplan, 2005 ; 
Alfaro‐Shigueto et al., 2011) comme hauturière (principalement des palangriers) (Kaplan, 
2005 ; Donoso & Dutton, 2010). En outre, la plupart des tortues luths adultes du Pacifique Est 
s’alimentent au large du Pérou et du Chili (Morreale, 1996 ; Shillinger et al., 2008), une région 
dont la productivité biologique est modulée directement par le phénomène El Niño et suit 
donc d’importantes fluctuations interannuelles (Yáñez et al., 2001 ; Carr, 2001 ; Escribano et 
al., 2004). L’instabilité dans le temps de la ressource en proie entraîne chez les tortues luths 
du Pacifique Est une grande variabilité dans la fréquence de la reproduction ce qui doit rendre 
la dynamique de cette population plus sensible à d’autres perturbations extérieures (Saba et 
al., 2007). 
La population du Pacifique Ouest a elle aussi connu un déclin considérable depuis les années 
1980 (Tapilatu et al., 2013).  A Jamursba-Medi, la principale plage de ponte de la population 
située dans le nord de l’île de Nouvelle Guinée (Indonésie), le nombre annuel de nids serait 
passé de 14 522 à 1 596 entre 1984 et 2011 (Tapilatu et al., 2013). Les mêmes facteurs que 
ceux impliqués dans le déclin des tortues luths du Pacifique Est (braconnage, captures 
accidentelles) semblent en cause dans celui de la population du Pacifique Ouest (Tiwari et al., 
2013 ; Tapilatu et al., 2013). Les premiers suivis satellitaires des adultes de cette population 
ont mis en évidence de très longues migrations entre les plages de ponte et des habitats 





de Chine méridionale et mer de Sulawesi, courant du Kuroshio, courant de Californie, Australie 
Orientale, Nouvelle Zélande) (Benson et al., 2007 ;  Benson et al., 2011) (Figure 8).  
 
Figure 8 : Migrations et principaux sites d’alimentation des tortues luths du Pacifique Ouest. 
Trajectoires de 126 tortues adultes suivies par télémétrie satellitaire. Les cercles foncés 
indiquent un comportement probable de recherche de nourriture tandis que les cercles fins 
indiquent un comportement de transit. La couleur des trajectoires caractérise la période et le 
lieu du marquage :  rouge (resp. bleu) = balises déployées en été (resp. hiver) boréal au niveau 
des sites de ponte du Pacifique Ouest, vert = balises déployées en pleine eau sur le site 
d’alimentation de Californie Centrale. Les points colorés du panneau inférieur droit indiquent 
les sites de marquage : PBI = Papua Barat, Indonésie ; PNG = Papouasie Nouvelle-Guinée ; SI = 
Îles Salomon, CCA = Californie Centrale. Les rectangles noirs délimitent les principaux habitats 
d’alimentation identifiés à partir des trajectoires observées : SCS = Mer de Chine méridionale 
et mer de Sulawesi ; IND = Mers et détroits indonésiens ; EAC = Extensions du Courant Est-
Australien ; TAS = Front de Tasman ; KE = Extension du Kuroshio ; EEP = Pacifique Equatorial 
Oriental ; CCE = Ecosystème du Courant de Californie. Extrait et adapté de Benson et al. (2011). 
Si pour ces deux populations la télémétrie satellitaire a permis d’identifier les menaces 
auxquelles sont confrontées les tortues adultes dans les différents habitats où elles vivent, on 
ne sait encore que peu de chose sur la distribution des individus au cours du stade juvénile. Il 
y a donc un besoin urgent d’acquérir des connaissances sur le cycle spatial de ces premiers 
stades de vie afin de pouvoir mettre en place des mesures de protection appropriées et 
garantir ainsi la pérennité de ces populations gravement menacées. 
Dans ce chapitre, nous nous sommes concentrés sur la population du Pacifique Ouest. Une 
première étude a simulé la dispersion passive des tortues juvéniles du Pacifique Ouest au 
départ de la plage de Jamursba-Medi (Gaspar et al., 2012, abrévié GAL par la suite) et de 
Kamiali dans le sud de l’île de Nouvelle Guinée (Papouasie Nouvelle-Guinée). Ce travail de 
modélisation a mis en évidence des routes de dispersion vers trois bassins océaniques 





entraînés en direction de tous les grands sites d’alimentation fréquentés par les tortues 
adultes, un résultat cohérent avec la théorie du But Migratoire Acquis (BMA, voir Chapitre I, 
section 2.1.2., p40) (Figure 9).  
 
Figure 9 : Simulation de dispersion passive au départ des plages de Jamursba-Medi 
(Indonésie) et de Kamiali (Papouasie Nouvelle-Guinée). Trajectoires de 10 000 juvéniles 
simulés dispersant selon l’hypothèse de dérive passive pendant une période de 6 ans. La 
couleur le long des trajectoires correspond à l’âge des individus simulés. 
 
Cependant, cette étude a également souligné les limites de l’hypothèse de dérive passive dans 
la simulation de la dispersion des juvéniles de tortues luths du Pacifique Ouest. En particulier, 
les tortues passives simulées dans GAL dérivant dans le Pacifique Nord ont (1) dérivé trop 
rapidement vers l’est et ont atteint Hawaii, puis les environs de la Californie à des âges 
incohérents avec la tailles des tortues observées dans ces zones et (2) ont presque toutes été 
confrontées à des températures assez froides pour être létales (voir Chapitre I, section 2.1.3., 
p40). 
Sur la base de cette étude, il nous a paru particulièrement intéressant de développer un 
modèle individu-centré, appelé STAMM (Sea Turtle Active Movement Model), dans lequel des 
tortues juvéniles simulées se dispersent sous l’influence combinée de la circulation océanique 
et de mouvements motivés par la recherche d’habitats favorables. L’article qui suit présente 
(a) les bases théoriques de ce modèle, (b) sa calibration spécifique pour traiter le cas des 
tortues luths et (c) les premières simulations numériques réalisées avec ce modèle. Ces 
simulations permettent d’analyser en détail l’impact probable des mouvements de nage sur 














Article: A model for simulating the active dispersal 
of juvenile sea turtles with a case study on western 
Pacific leatherback turtles 
 
 
Philippe Gaspar1*, Maxime Lalire1 


















Note : Les figures de cet article font l’objet d’une numérotation séparée du reste 






Les courants marins sont connus pour être le principal moteur de la dispersion des tortues 
marines juvéniles durant leur phase de développement océanique. C’est pourquoi de simples 
modèles de dérive passive ont été largement utilisés pour étudier la distribution en mer de 
juvéniles de différentes populations de tortues marines. Cependant, de plus en plus 
d’éléments montrent que les juvéniles ne dispersent pas purement passivement mais font 
aussi preuve d’une activité de nage dirigée, probablement en direction des habitats qui leur 
sont les plus favorables. Nous présentons donc ici un nouveau modèle de mouvement actif 
pour les tortues marines (STAMM) dans lequel les tortues juvéniles dispersent de façon active 
sous l’influence combinée de la circulation océanique et de mouvements motivés par la 
recherche d’habitats favorables. Ce modèle est applicable à toutes les espèces de tortues 
marines mais est ici calibré spécifiquement pour la tortue luth (Dermochelys coriacea). Il est 
testé dans un premier temps pour simuler la dispersion active des tortues juvéniles depuis la 
plage de Jamursba-Medi (Indonésie), un des principaux sites de ponte pour la population de 
l’ouest de l’océan Pacifique. La dispersion dans le Pacifique Nord est ici spécifiquement 
analysée. Les résultats des simulations montrent que, bien que les courants façonnent à 
grande échelle le domaine de la dispersion, la nage motivée par l’habitat structure fortement 
la distribution spatiale et temporelle des juvéniles au sein de ce domaine. En particulier, les 
mouvements motivés par l’habitat poussent les juvéniles simulés à s’accumuler au niveau de 
la Zone de Transition Nord-Pacifique (NPTZ) et à entreprendre des migrations saisonnières 
latitudinales. Résultat plus étonnant : dans la NPTZ les juvéniles nagent préférentiellement en 
direction de l’ouest. Cela ralentit considérablement leur dérive vers la côte ouest-américaine 
et accroit en particulier leur temps de résidence - et donc les risques d’interaction avec les 
pêcheries - dans le centre et l’est du bassin Nord-Pacifique. Les mouvements motivés par 
l’habitat réduisent aussi fortement la mortalité induite par le froid qui peut survenir lorsque 
les juvéniles atteignent les latitudes tempérées (>30°N). Les risques semblent plus élevés 
parmi les juvéniles qui circulent rapidement dans le Kuroshio que parmi ceux qui dérivent dans 
un premier temps avec le Contre-Courant Equatorial Nord (NECC). Ce résultat suggère que la 
survie des tortues luths juvéniles de Jamursba-Medi pourrait connaitre de fortes variations 
interannuelles dans la mesure où le positionnement et l’intensité du NECC sont influencés par 







Oceanic currents are known to broadly shape the dispersal of juvenile sea turtles during their 
pelagic stage. Accordingly, simple passive drift models are widely used to investigate the 
distribution at sea of various juvenile sea turtle populations. However, evidence is growing 
that juveniles do not drift purely passively but also display some swimming activity likely 
directed towards favorable habitats. We therefore present here a novel Sea Turtle Active 
Movement Model (STAMM) in which juvenile sea turtles actively disperse under the combined 
effects of oceanic currents and habitat-driven movements. This model applies to all sea turtle 
species but is calibrated here for leatherback turtles (Dermochelys coriacea). It is first tested 
in a simulation of the active dispersal of juveniles originating from Jamursba-Medi, a main 
nesting beach of the western Pacific leatherback population. Dispersal into the North Pacific 
Ocean is specifically investigated. Simulation results demonstrate that, while oceanic currents 
broadly shape the dispersal area, habitat-driven movements strongly structure the spatial and 
temporal distribution of juveniles within this area. In particular, habitat-driven movements 
lead juveniles to gather in the North Pacific Transition Zone (NPTZ) and to undertake seasonal 
north-south migrations. More surprisingly, juveniles in the NPTZ swim mostly towards west 
which considerably slows down their progression towards the American west coast. It 
specially increases their residence time, and hence the risk of interactions with fisheries, in 
the central and eastern part of the North Pacific basin. Habitat-driven movements also 
strongly reduce the risk of cold-induced mortality. This risk appears to be larger among the 
juveniles that rapidly circulate into the Kuroshio than among those that first drift into the 
North Equatorial Counter Current (NECC). This mechanism might induce marked interannual 
variability in juvenile survival as the strength and position of the NECC are directly linked to El 














Satellite tracking has uncovered the dispersal patterns of various adult sea turtle populations 
but, unfortunately, this is not the case for hatchlings and juveniles [1]. Juveniles are indeed 
much more rarely captured and tracked than adults while the tagging of small-sized hatchlings 
remains technically challenging and has been rarely achieved so far [2-4] The oceanic juvenile 
life stage of most sea turtle populations thus remains largely cryptic which seriously impedes 
the development of conservation measures focused on this critical life stage [5]. 
In that context, numerical models have become popular tools to simulate the movements and 
analyze the resulting spatial distribution of hatchlings and then juveniles. Most models assume 
that juveniles drift passively with ocean currents [6].  They are thus simple Individual Based 
Models (IBM) in which trajectories of thousands of particles, each representing a single 
individual, are simulated using readily available Lagrangian particle-tracking software fed with 
surface currents produced by ocean circulation models. These trajectories are then used to 
characterize the spatial distribution of the studied population and its evolution with time, e.g. 
[7-10]. 
However, evidence is growing that young sea turtles do not drift purely passively [4,11,12] 
and a few more elaborate IBMs have been developed to investigate the impact of active 
movements on juveniles’ dispersal patterns. Quite surprisingly, all models of this type focus 
on the impact of occasional movements such as oriented movements elicited by specific 
values of the Earth magnetic field [13,14], or movements occurring during the brief frenzy or 
post-frenzy period [15]. But none of these models deals with the, likely more usual, habitat-
driven movements triggered by the need to find food and suitable water temperatures.   
The goal of this paper is thus to develop a simple IBM simulating the dispersal of juvenile sea 
turtles under the combined effects of oceanic currents and habitat-driven movements. After 
presenting a generic version of this model, we parameterize it specifically for leatherback 
turtles (Dermochelys coriacea) and test its impact on the simulated dispersal of juveniles from 
the Western Pacific leatherback population. The passive dispersal of this population has 
already been investigated by Gaspar et al. [9] (hereafter GAL) which gives us a solid 
comparison basis to assess the various consequences of habitat-driven motions on the 






Materials and methods 
Model description 
Our Sea Turtle Active Movement Model (STAMM) borrows ideas from previously developed 
fish movement and habitat models. In particular, the movement itself is modeled following 
Faugeras and Maury [16] while the habitat parameterization is similar to that of the 
SEAPODYM model [17]. While SEAPODYM was originally developed to simulate the spatial and 
temporal evolution of the density distribution of various age cohorts of a tuna population, a 
simplified, non age-structured, version of this model was successfully implemented to 
simulate the active dispersal of a single cohort of juvenile loggerhead turtles (Caretta caretta) 
in the North Pacific [18]. We will not follow this Eulerian modeling approach but will rather 
stick to the more flexible IBM (or Lagrangian) approach which has been largely used for passive 
drift modeling. A distinct advantage of IBMs is that they allow continuous updating of the age 
of each individual without the need to define distinct cohorts. More generally, IBMs, unlike 
Eulerian models, are designed take into account the effects of individual properties (such as 
sex, natal area, fitness,…) and naturally enable behavioral plasticity inside the same cohort. 
This shall be an advantage when further developing STAMM to simulate adults’ behavior and 
movements, including reproductive migrations. 
Movement model 
Habitat-driven movements are, by definition, triggered by the need of individuals to find, and 
stay in, most suitable habitats. They are therefore expected to possess the following 
characteristics: 
i. In the absence of any clear habitat gradient, the movement shall be close to a random 
walk (no preferred direction);  
ii. As habitat gradients increase, the movement shall become more directed and lead 
individuals towards more favorable areas; 
iii. The movement speed shall decrease with habitat suitability so that individuals move 
rapidly through poor habitats and slow down in favorable zone 
 
Movements with characteristics (i) to (iii) are, quite easily and efficiently, simulated using the 





 𝑽𝒔(𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) = 𝑉𝑚(𝑎)(1 − ℎ) 𝒅  (1) 
where 𝑽𝒔(𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) is the habitat-driven swimming velocity vector of an individual of age a at 
position (x, y) and time t , 𝑉𝑚 is its maximum sustainable speed, h is a normalized habitat 
suitability index (0≤ h ≤1) and d is the unit vector pointing in the direction of movement :   
 𝒅 = (sin𝜃, cos 𝜃)  (2) 
where  is the heading angle (relative to West). This angle is taken to be a realization of a 
stochastic variable having a von Mises distribution 𝑣𝑀(μ,) with mean direction angle  and 
concentration parameter . This distribution (Fig 1) is a circular analogue to the normal 
distribution. It converges to the uniform distribution as   0 and tends to the point 
distribution concentrated in the mean direction  as    (e.g. [19]).   
 
 
Fig 1. von Mises probability density function. The density is plotted for  = 0 and different 
values of the concentration parameter . 
 
The (1 − ℎ) factor in (1) guarantees that the swimming speed Vs (i.e. the norm of the velocity 
vector Vs) tends to zero in very favorable habitats (ℎ 1) and reaches its maximum value 𝑉𝑚 in 
least suitable habitats (ℎ = 0), as desired.  The mean direction of movement is chosen to be 
the direction of the habitat gradient vector 𝛁𝒉: 





Modeled movements thus follow, on average, that gradient and hence tend to maximize 
habitat suitability. In addition, the concentration parameter  is taken to be proportional to 
the norm of 𝛁𝒉: 
  =  α‖𝛁𝒉‖ (4) 
where α is a scaling parameter. Accordingly, when ‖𝛁𝒉‖  0,   0 and the distribution of  
becomes uniform. On the contrary, large habitat gradients, and hence large  values, yield 
strongly directed movement as the distribution of  becomes strongly concentrated around 
the optimal direction 𝜃𝛁𝒉 .  
Interestingly, the simple movement equation (1) proves to be the Lagrangian equivalent of an 
Eulerian advection-diffusion equation in which advection and diffusion are strongly linked and 
governed by habitat values and their gradients [16], as in the SEAPODYM model [17]. 
Estimation of the maximum sustainable speed 
As implied by (1), 𝑉𝑚 is the speed at which a, likely fasting, animal will leave a very unfavorable 
area. It makes sense to assume that individuals escaping such areas will try to do so in the 
most energetically-efficient way, that is at a speed for which the amount of energy required 
to move one unit of distance, or work per meter (WPM), is minimum [20].  For an individual 
moving at speed Vs, the work per meter is directly related to the rate of energy expenditure 
per unit time, that is the metabolic rate (MR):  
 WPM = MR/ Vs (5) 
In a fasting individual, MR is the sum of the resting metabolic rate (RMR) plus the energy 
expended per second to move against the hydrodynamic drag force [21]:  
 𝑀𝑅 = 𝑅𝑀𝑅 +   𝜌 𝐶𝐷𝑆𝑉𝑠
3/(2)  (6) 
with  the sea water density, CD the drag coefficient, S the surface of the turtle’s body and  
is the overall efficiency coefficient of the flippers which includes their propeller efficiency and 
the aerobic efficiency of their muscles.  Using (6), Eq. (5) can be rewritten:  
 𝑊𝑃𝑀 = 𝑅𝑀𝑅/𝑉𝑠 +   𝜌 𝐶𝐷𝑆𝑉𝑠
2/(2)  (7)  





 𝑉𝑚  = ( 𝑅𝑀𝑅/𝜌 𝐶𝐷𝑆)
1/3  (8)  
This velocity can then be expressed as a function of size (L) using simple allometric relations. 
Noting M the mass of the individual and assuming that RMR scales with Mb while M scales 
with Lc and S scales with L2, one obtains: 
   𝑉𝑚 = 𝑣0 𝐿
𝑏𝑐−2
3  (9)  
where 𝑣0 is a scaling parameter that remains to be determined.  This equation governs the 
evolution of 𝑉𝑚 with size, or with age provided that a growth curve 𝐿(𝑎) is known for the 
modeled species. 
Habitat model 
Focusing on juvenile sea turtles looking for food and constrained by water temperatures, we 
express the habitat suitability index h as the product of a feeding habitat index (ℎ𝐹 ) and a 
thermal habitat index (ℎ𝑇 ) [17,18] 
 ℎ = ℎ𝐹 ℎ𝑇  (10) 
The feeding habitat suitability index, at a given place and time, is simply taken to be 
proportional to P(x,y,t) the local prey density (or a proxy of it), divided by the individual rate 
of food consumption F which is varies with age (and species):  
 ℎ𝐹 (𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) = 𝑀𝑖𝑛 [1, 𝑃(𝑥, 𝑦, 𝑡)/ 𝐹(𝑎)] (11) 
Modulation of ℎ𝐹  by the rate of food consumption allows areas with relatively low abundance 
of preys to be favorable enough to support the foraging activity of young/small individuals 
while adults will seek richer areas.   
Like all ectotherms, sea turtles can only perform in a limited range of body temperatures (Tb). 
Because of the high thermal conductivity of water, Tb is closely linked to the surrounding water 
temperature (Tw) so that sea turtles are forced to occupy a restricted range of water 
temperatures to avoid cold stunning or overheating.  To model such a bounded thermal 
habitat we define 4 pivotal water temperatures: T1<T2<T3<T4 (Fig 2) where T1 and T4 are the 
critical temperatures below or above which an individual cannot survive for long while T2 and 





maximum water temperatures between which a sea turtle performs optimally or nearly so. 
The thermal habitat suitability index is then parameterized as:  






 if Tw < T2 
  = 1 if T2≤ Tw ≤T3 (12) 






 if Tw > T3 
 
 
Fig 2.  Thermal habitat suitability index as a function of water temperature. 
Of course, the pivotal water temperatures are species-dependent and can vary with mass, size 
or age.  Note also that (12) is formulated in such a way that when Tw reaches the critical values 
T1 or T4, ℎ𝑇  is close to zero but its gradient with respect to Tw remains significant. This ensures 
that individuals exposed to critical or near-critical temperatures will display vigorous 
movements directed towards more favorable thermal habitats  
Model calibration for leatherback turtles 
STAMM is fully defined by the equations determining the swimming velocity vector and the 
habitat suitability index. Its formulation is generic and can be used for any sea turtle species.  
To calibrate it specifically for leatherback turtles, we have to select the applicable allometric 







Allometric relationships and movement model calibration 
For leatherbacks, we assume that RMR scales with M0.831 [22] and use the growth curve and 
mass-length relationship of Jones et al. [23]:  
 𝐿(𝑎)  = 1.43 [1 − e−0.226(𝑎+0.17) ]    (13)  
 𝑀 = 112.31 𝐿2.86     (14) 
where L is the straight carapace length (SCL) in meters and M is in kilograms. These 
relationships imply b = 0.831 and c = 2.86, so that the relation defining the maximum 
sustainable speed (9) reduces to:  
   𝑉𝑚 = 𝑣0 𝐿
0.126 (15) 
Interestingly, this expression indicates that 𝑉𝑚 increases only slightly, and certainly less than 
linearly, with size. This probably holds true for all sea turtles species as, for simple scaling 
reasons, the value of c should always be close to 3 while the value of b proves to vary little 
between sea turtle species [22], remaining close to the generic value obtained for all reptiles 
(b=0.83) [24].This is consistent with the results of Abecassis et al. [18] who show that,  in 
juvenile loggerheads,  𝑉𝑚/𝐿 (i.e. the maximum sustainable speed expressed in body lengths 
per second) decreases markedly with size.  
The calibration of the movement model finally requires the specification of 𝑣0, the velocity 
scaling factor in (15) and α, the factor controlling the concentration parameter in (4). To 
estimate α, we simply hypothesize that, in the presence of a clear habitat gradient, an 
individual will systematically move into the half plane towards which 𝛁𝒉 points, that is in a 
direction that does not differ by more than 90° from the optimal direction given by 𝛁𝒉. In 
practice, we decide that a clear habitat gradient exists whenever the norm of the habitat 
gradient is larger than its median value  𝛻ℎ𝑚.  Since  = 4 is the value of the heading 
concentration parameter of the von Mises distribution for which the probability of selecting 
movement directions deviating by more than 90° from the mean (optimal) direction becomes 
vanishingly small (see Fig. 1), Eq. (4) immediately yields  α 𝛻ℎm = 4. Our simulations (see 
below) show that  𝛻ℎ𝑚 is close to 1.3 10
-6. We therefore choose α = 3 106 .   
In the absence of speed measurements in juvenile leatherbacks, the calibration of 𝑣0 can only 
rely on velocities measured in tracked adults. Based on growth curve (13), simulated adults 





   𝑉𝑠 ≈ 𝑣0 (1 − ℎ) (16) 
This shows that 𝑣0 could readily be determined using either measurements of the maximum 
sustainable speed of adult leatherbacks or joint measurements of their swimming speed and 
habitat suitability. Unfortunately, a review of the literature on leatherback tracking 
experiments did not allow us to obtain such measurements. The most commonly reported 
speed estimate actually is the average speed, that is the mean speed computed over the 
complete trajectories of all turtles tracked in an experiment. Such average speeds typically 
range between 0.5 and 0.7 m/s [25-27].  Assuming that these average speeds are typical of an 
average habitat value (h =0.5), (16) indicates that 𝑣0 shall be between 1 and 1.4 m/s. We 
accordingly select 𝑣0= 1.2 m/s. Simulation results (see below) show that with this choice of 
𝑣0,  the simulated swimming velocities of less than 3-year old individuals range between 0 and 
0.3 m/s, while over 10-year old individuals have swimming velocities varying typically between 
0.2 and 0.8 m/s, their mean speed being close to 0.6 m/s.  
Thermal habitat calibration 
The thermal habitat suitability index (12) is characterized by 4 pivotal temperatures (T1 to T4) 
that define the range of water temperatures within which the modeled sea turtle species can 
maintain suitable body temperatures. Determination of the range of suitable body 
temperatures is thus requested before pivotal water temperatures can be specified.  
Body temperatures measured in adult leatherbacks are typically in the range 24 to 28°C for 
individuals foraging in cold high-latitude areas [28 ,29] and 28 to 31°C for individuals tracked 
in the tropics [25,30].  Similar measurements are largely missing for hatchlings and juveniles. 
However, since hatchlings have a very small thermal inertia and little peripheral insulation, 
their body temperature has to be very close to the temperature of the water in which they 
are swimming. Hughes [31] analyzed ocean temperatures offshore several nesting beaches 
and concluded that leatherback hatchlings usually encounter waters between 25 and 31°C. A 
somewhat lower temperature of 24°C is also certainly suitable as it is the water temperature 
in which Jones et al. [23] successfully raised several leatherback hatchlings. We thus conclude 
that leatherbacks of all ages commonly experience body temperatures between 24 and 31°C. 
But does this range of observed body temperatures cover the whole range of suitable 
temperatures? The lowest suitable body temperature might actually be somewhat lower than 





dramatically around 23°C [32] which suggests that such a low body temperature is not 
normally experienced [32,33]. We will accordingly assume that the lowest body temperature 
suitable for leatherbacks of all ages is 24°C.  
On the contrary, the maximum suitable body temperature likely is well above 31°C : body 
temperatures reported in nesting females typically range between and 30.5 and 34.5°C  [25, 
34-36] and hatchlings have an observed critical thermal maximum as high as 40.2°C [37], 
probably like adults [38].  The highest suitable body temperature shall thus be around 35°C or 
above. Such a high body temperature might be reached in the course of nesting activities but 
is probably never experienced at sea where water temperatures rarely exceed 30°C.  
Assuming that leatherbacks never encounter unsuitably warm waters so that the condition Tw 
> T3 is never met in Eq. (12), we can just skip the specification of the upper pivotal water 
temperatures T3 and T4. The specification of T1 and T2, the lower pivotal water temperatures, 
is less simple. Indeed, thanks to various morphological, physiological and behavioral 
adaptations, leatherbacks are able to maintain Tb well above Tw [21,28,29,39,40] and the 
temperature gradient (Tb -Tw) that they can maintain proves to increase with their mass [39] 
and level of activity [40].  The evolution of this gradient is actually governed by the heat budget 
of the concerned individual. Based on the steady-state version of this budget, Bostrom et al. 
[40] deduce that, for a leatherback of mass M :  
  𝑇𝑏 − 𝑇𝑤 = 𝑑 𝑀 
0.5 (17) 
where 𝑑 is a coefficient directly proportional to the individual’s metabolic heat production. 
The evolution of 𝑑 with the metabolic rate (MR ) can be made more explicit by rewriting (17) 
under the form: 
  𝑇𝑏 − 𝑇𝑤 = 𝑑0 (𝑀𝑅/𝑅𝑀𝑅) M 
0.5 (18) 
where 𝑑0 is the value of 𝑑 for a resting individual. Based on observations of quiescent captive 
juveniles, Bostrom et al. [40] estimated 𝑑0 = 0.21.   As 24°C is the assumed minimum suitable 
body temperature for leatherbacks of all ages/mass, (18) implies that this value of 𝑇𝑏 is 
obtained for:  
  𝑇𝑤 = 24 − 0.21 (𝑀𝑅/𝑅𝑀𝑅) M 
0.5 (19) 
This equation provides the basis for estimating T1 and T2. Indeed, T1 can be defined as the 





Tb =24°C while T2 is the water temperature within which a resting individual will effortlessly 
obtain this same body temperature. Therefore : 
 T2 = 24 – 0.21 M0.5 (20) 
Then, the estimation of T1 depends on the maximum value of the MR/RMR ratio that a 
leatherback can sustain.  We expect this maximum value to be somewhere between 4 and 5 
as nesting is often quoted as leatherbacks’ most strenuous activity, and metabolic rates 
measured in nesting females reach 4 to 5 times their RMR [39,41]. Such an estimate is 
consistent with the results of Peterson et al. [41] who analyzed the sustained metabolic rate 
(SMR ) in a number of free ranging vertebrates. They observed that the SMR/RMR ratio is 
always smaller than 7 and, in most case, smaller than 5. In particular, this ratio remains below 
5 in all surveyed ectothermic species (lizards).   
We thus conservatively estimate that leatherback turtles can sustain metabolic rates up to 5 
times their RMR so that the minimum water temperature (𝑇1) in which a (very) active 
individual will be able to maintain a minimum body temperature of 24°C is: 
 T1 = 24 – 1.05 M0.5 (21) 
Using Eqs. (13) and (14) to express mass as a function of age, T1 and T2  can then readily be 
expressed as a function of age as needed:  
 𝑇1  = 24 − 18.56 [1 − e
−0.226(𝑎+0.17) ] 1.43 (22)  
 𝑇2  = 24 − 3.71 [1 − e
−0.226(𝑎+0.17) ] 1.43 (23)  
It is worth noting that the minimum tolerated temperature (Tmin) empirically determined by 







Fig 3. Evolution with age of the lower pivotal water temperatures T1 andT2, and the 
minimum tolerated temperature (Tmin) defined by GAL. 
 
We have now completed the parameterization of the thermal habitat suitability index. This 
index is shown in Fig 4 for leatherbacks of various ages.  As expected for hatchlings, this index 
falls almost immediately down to zero in water temperatures below 24°C.  For larger/older 
individuals, markedly colder waters remain suitable, but the suitability index becomes very 
small so that modeled individuals will tend to move out of these cold waters.  
 
 
Fig 4. Thermal habitat suitability index as a function of water temperature for leatherbacks 





Feeding habitat calibration 
The definition of the feeding habitat suitability index (11) is based on the local prey density (P 
) and the individual rate of food consumption 𝐹(𝑎).  In the absence of synoptic estimates of 
the distribution of jellyfish, the main diet of leatherbacks, we follow Saba et al [42] and use 
satellite-derived estimates of the net primary production (NPP) as a proxy for P.  
The rate of leatherback’s food consumption has been estimated by Jones et al. [43]. This 
estimate is expressed in kilograms of jellyfish consumed per year and must thus be rescaled 
to account for the fact that NPP is used as a proxy for P instead of jellyfish density. To do so, 
we first define 𝐹0(𝑎), a normalized and nondimensionalised version of the Jones et al. [43] 
estimate of the rate of food consumption: 
  𝐹0(𝑎) = 𝑓0  
𝑥 (1−𝑥)1.86 
1− (1−𝑥)0.094 
    with  𝑥 =   𝑒−0.299(𝑎+0.17) (24) 
where 𝑓0 = 0.094 so that 𝐹0(𝑎)1 when 𝑎 + (Fig 5).   
 
 
Fig 5. Normalized rate of food consumption 𝑭𝟎(𝒂) as a function of age. 
The actual rate of food consumption is then given by:  
 𝐹(𝑎) = 𝑃0  𝐹0(𝑎)  (25) 
where 𝑃0 is a scaling factor expressed in the same units as P, the prey field or its proxy (in this 
case, NPP).  The feeding habitat suitability index (11) thus finally reads: 





This expression thus clearly shows that 𝑃0 is the threshold value of NPP above which the 
adults’ habitat suitability reaches its maximum value (ℎ𝐹 = 1). Estimation of that parameter 
is probably the most uncertain part of the model’s calibration. One could simply decide that 
ℎ𝐹 = 1 for the maximum NPP value encountered in the North Pacific. However, this would 
yield a very high 𝑃0 value, only encountered in the richest coastal areas where the accuracy of 
satellite-derived NPP estimates is, unfortunately, the weakest [44]. Furthermore, known 
favorable pelagic foraging areas (such as the North Pacific Transition Zone) have much weaker 
NPP levels than most productive coastal areas. They would thus only have a weak suitability 
index if 𝑃0 was set at a high coastal NPP value.  We therefore set the value of 𝑃0  at the level 
corresponding to the 90th percentile of the NPP distribution in the North-Pacific. With this 
choice, 𝑃0  = 55 mmolC.m
-2.day-1. This is well below the high NPP values measured in coastal 
regions and typically in the range of the NPP values found in productive pelagic areas of the 
North Pacific [45].  
MODEL SIMULATIONS  
GAL previously investigated the passive dispersal of juveniles from the western Pacific 
leatherback population nesting in New Guinea.  They simulated 6-year long passive drift 
trajectories of hatchlings emerging from (a) Jamursba-Medi, the major nesting beach of this 
population situated on Bird’s Head Peninsula, and (b) Kamiali, a less used nesting beach in the 
Huon Gulf [46]. They identified several dispersal pathways from these beaches into the North 
and South Pacific Ocean, the Indonesians seas and the Indian Ocean.  As a first test for STAMM, 
we will focus here on the main nesting beach of Jamursba-Medi and more specifically on the 
dispersal from this beach into the North Pacific Ocean. This is indeed a pathway along which 
large habitat variations, and hence significant habitat-driven movements, are expected.  
Technical set up 
The technical setup of our simulations is similar to that of GAL. In particular, we use the same 
surface current data, the same trajectory simulation software, the same daily time step and 
the same hatchlings release procedure.   
Surface currents vectors (Vc) are taken from daily outputs of the GLORYS-1 (G1) reanalysis of 
the World Ocean circulation [47] performed by the Mercator-Ocean centre (www.mercator-
ocean.fr) with the NEMO numerical ocean model (www.nemo-ocean.eu). The G1 model has a 





01/01/2002 to 31/12/2008. The G1 reanalysis assimilates satellite-derived sea level anomalies 
and sea surface temperature (SST) data as well as in situ temperature and salinity 
measurements. It provides a close-to-reality simulation of the World Ocean dynamics that 
proves to be specially well suited for simulating surface drifter trajectories [48]. 
Trajectories are simulated using the ARIANE Lagrangian trajectory simulation software 
(www.univ-brest.fr/lpo/ariane). This program uses an accurate quasi-analytical solution of the 
advection equation [49].  To produce passive drift trajectories, GAL fed ARIANE with daily 
surface currents (Vc) provided by G1. In STAMM, we feed ARIANE with turtles’ velocities on 
the ground (Vg =Vc +Vs) and thus obtain trajectories resulting from the combined effect of 
current drift and active swimming.  
To simulate the effect of the swimming frenzy, hatchings are released offshore, in a 0.25° x 
0.25° area centered about 40 km off Jamursba-Medi. The release positions are uniformly 
distributed inside this area. The nesting season at Jamursba-Medi extends from April to 
September, peaking in July [50]. Taking into account a 2-month incubation period, simulated 
hatchlings are released between June and November.  The number of releases per day fits a 
truncated normal distribution that peaks in mid-September, exactly as in GAL. 
Estimation of the habitat suitability index and its gradient 
The thermal habitat suitability index (12) is computed using the water temperature simulated 
in the first layer (0 to 1 m) of the G1 reanalysis. This temperature is given at the center of each 
grid cell and is close to the satellite-derived SST assimilated into G1. For feeding habitat 
determination, NPP is obtained from the Ocean Productivity web site 
(www.science.oregonstate.edu/ocean.productivity/), using the VGPM algorithm [51]. This 
NPP estimate is available for the entire G1 period (2002 to 2008) with a spatial resolution of 
1/6° and a temporal resolution of 8 days. Simple linear interpolation in time and bilinear 
interpolation in space is used to estimate daily values of the NPP at the center of each G1 grid 
cell. Habitat gradients are then computed at the center of these grid cells using simple 
centered finite differences. Daily values of the habitat suitability and their gradients are then 
used to produce daily swimming speeds. 
Simulation period and number of particles 
STAMM is designed to simulate the swimming activity of juvenile sea turtles motivated by the 





from the end of the swimming frenzy until the onset of the first reproductive migration. The 
age at which leatherbacks reach sexual maturity is still largely uncertain. Published estimates 
range from a few years up to nearly 30 years but most results situate sexual maturity between 
12 and 18 [52].  We therefore chose to run STAMM over a 18-year-long period which likely 
covers the complete pelagic juvenile stage. For comparison purposes, we also ran an 18-year 
long passive simulation which is simply an extended version of the 6-year-long passive drift 
simulation of GAL. For the sake of simplicity we will refer to this passive-drift simulations and 
the one performed with STAMM as the passive dispersal and active dispersal simulations 
respectively. Similarly, simulated individuals will be referred to as passive and active turtles.  
To perform 18-year-long simulations with 7-year-long forcing data sets (G1 and NPP), we 
simply loop the forcing fields. This means that the simulations continue after December 2008 
using again data starting in January 2002. This process is repeated until the last released turtle 
reaches the age of 18.  
All simulations involve 5000 particles (simulated turtles) released off Jamursba-Medi between 
June and November 2002. Note that out of the 5000 simulated turtles, roughly 3000 (passive 
and active) individuals finally circulate in the North Pacific while the others drift into the 
Indonesian seas, the Indian Ocean or the South Pacific. Only the dispersal into the North Pacific 
is analyzed here.  
 
RESULTS AND DISCUSSION 
The simulated 18-year long trajectories of active and passive turtles dispersing from Jamursba-
Medi into the North Pacific are shown in Fig 6. An animation of their evolution with time is 







Fig 6. Simulated 18-year long trajectories of (a) passive and (b) active leatherbacks 
dispersing in the North Pacific. Individuals are released offshore Jamursba-Medi nesting 
beach (white dot on the map). The color along each track evolves with the age of the simulated 
turtle.  
 
Similarities between passive and active dispersal patterns 
Our results (Fig 6) show that the simulated active and passive spatial dispersal patterns are 
broadly similar and clearly shaped by the ocean currents. During their two first years of life, 
simulated juveniles disperse mostly into the western tropical Pacific Ocean, at latitudes below 
25°N. In this area, the similarity between the active and passive dispersal simulations is striking 
and indicates that the simulated swimming velocities are very weak compared to the current 
velocities. This occurs because (a) water temperatures in the dispersal area never fall below 
T2 (except near 25°N, in wintertime) and (b) food requirements of young individuals are small 






Fig 7. Maps of habitat suitability index. Maps for 1- and 9-year-old leatherbacks during winter 
(January to March) and summer (July to September).  
 
During their two first years, the Jamursba-Medi hatchlings entrained into the North Pacific, 
first circulate around the anti-cyclonic Halmahera eddy (Fig. 8) and can then follow two main 
pathways. Some individuals leave the Halmahera eddy to circulate anti-clockwise around the 
Mindanao eddy and then enter the Philippines current before reaching the powerful Kuroshio 
which rapidly entrains them northward, towards Japan. This pathway will be referred to as 
the Kuroshio pathway. Hatchlings following the second pathway leave the Halmahera eddy to 
flow eastward directly into the North Equatorial Counter-Current (NECC) until shear-induced 
lateral mixing entrains them into the North Equatorial Current (NEC), that is back westward 
into the clockwise circulation of the North Pacific subtropical gyre. Drift into the NECC can be 
very brief or extend far into the Central Pacific, sometimes as far as 170°W. All NECC 
individuals finally recirculate inside the subtropical gyre and reach the North Pacific Transition 
Zone (NPTZ) in a quite scattered way, generally well offshore Japan. The NPTZ is the broad 
frontal area separating the warm subtropical gyre from the colder, but more productive 







Fig 8. Schematic map of surface currents in the North Pacific. NECC: North Equatorial 
Countercurrent; NEC: North Equatorial Current; HE Halmahera Eddy; ME: Mindanao Eddy; 
KEC: Kuroshio Extension Current; NPC: North Pacific Current; NPTZ: North Pacific Transition 
Zone.  Underlying current speeds are those of the G1 ocean reanalysis on October 1st, 2002. 
 
At the end of their second year of life, most passive and active turtles have reached middle-
latitude areas. The Kuroshio individuals are found off Japan, close to 30°N. The NECC 
individuals are more scattered, but generally positioned further east and at somewhat lower 
latitudes. Both groups then keep moving broadly northward, rapidly for the Kuroshio 
individuals and more slowly for the NECC individuals. As they progressively approach 35°N 
their drift motion becomes predominantly eastward, following first the Kuroshio extension 
current and then the North Pacific current.  After several years, both the active and passive 
individuals finally reach (or nearly so) the west coast of North America. 
This broad similarity between the simulated active and passive dispersal patterns clearly 
shows that the ocean circulation is the main factor governing broad-scale dispersal in juvenile 
sea turtles. This likely is the main reason why the passive drift hypothesis has been so 
successful at explaining the large-scale distribution of oceanic juveniles in many sea turtle 
populations [9-11, 53].  
However, beyond this apparent similarity, a closer examination of our results reveals 
significant differences between the passive and active dispersal scenarios. Active turtles do 
not disperse as far North as passive turtles. They undertake seasonal migrations and cross the 
Pacific more slowly. Then, having crossed the Pacific, active turtles tend to concentrate along 





These differences have important consequences on the vital rates, spatial distribution, 
individual fitness, likelihood of interactions with fisheries, and thus whole population 
dynamics.  These are analyzed below. 
Differences between passive and active dispersal scenarios 
Seasonal migrations  
Seasonal migrations are commonly observed in both juvenile and adult chelonid sea turtles, 
e.g. [54-56]. They are known to occur in sub-adult and adult leatherbacks [57,58] and are thus 
expected in juvenile leatherbacks. Such migrations cannot be generated by the passive drift 
mechanism but naturally appear when habitat-driven movements are added. The S2 
animation clearly shows that, as soon as active turtles reach the middle latitudes, they 
undertake north-south migrations following the seasonal movements of the habitat suitability 
index. Two conditions need to be met to trigger a complete seasonal migration cycle. The first 
one is that juveniles need to have reached latitudes where wintertime water temperatures 
fall below the lower bound of their thermal preferendum (T2). In that case, the thermal habitat 
suitability gradient leads individuals to retreat southward towards warmer waters. The second 
condition is that turtles must move back north as the water warms up during spring. This is 
achieved when simulated juveniles reach an age at which their food requirements are large 
enough to create a foraging habitat gradient that leads them towards richer foraging grounds, 
generally found northward.  
The need to move south to escape cold waters first appears in the Kuroshio individuals, at the 
end of the second year of simulation (note that, at that time, these individuals are only 1-year 
old, as they were born between June and November of the first simulation year). 
Unfortunately many of these individuals appear to be unable to swim fast enough to avoid 
overly cold waters (see the discussion about mortality in the next section). The need to move 
north in search for better foraging grounds appears later, mostly during the fourth year of 
simulation, when seasonal migrations become fully visible in the S2 animation.   
The NECC individuals remain longer in warmer and sufficiently productive waters and initiate 
seasonal migrations only when they reach the colder waters of the NPTZ. This typically 
happens when they are 3 up to 6-year old.  
Habitat-driven movements, and the resulting seasonal migrations, also clearly shape the 





very diffuse and situated roughly between 40 and 50°N (Fig 6a). In the active dispersal 
simulation, a more clear-cut boundary is observed around 40°N (Fig 6b). This is the latitude 
above which the water temperature falls below T2 towards the end of the fall and leads active 
turtles to undertake their southward wintertime migration. 
Cold-induced mortality 
The pivotal water temperature T1 being defined as the temperature below which a turtle 
cannot survive long, we will accordingly assume that a simulated turtle dies if it experiences 
Tw <T1 during 10 days or more. A simple analysis of the water temperatures encountered 
along the trajectories of all active and passive turtle thus immediately reveals when and where 
cold-induced mortality occurs. The very first deaths actually occur at the end of the second 
year of simulation (Fig 9), that is when the first (both active and passive) Kuroshio individuals 
arrive offshore Japan in wintertime. During that first winter spent at mid-latitudes, death is 
diagnosed for 16 % of the passive individuals and 10 % of the active ones. The difference 
between the passive and active cases is even larger during the next winter: another 29 % of 
the passive individuals, but only 6 % of the active ones, die from hypothermia.  During the 
following winters, an additional 25 % of the passive individuals, but only 3 % of the active ones 
suffer cold-induced mortality. This indicates that, after about 3 years, most active individuals 
are sufficiently cold-resistant and powerful swimmers to efficiently exploit the rich waters 
found in the northern part of the NPTZ during summer and fall and then rapidly retreat 
southward as winter arrives and water temperature drops down. At the end of the simulation, 
the cumulative mortality reaches 70 % in passive individuals but only 19.3% in active turtles. 
This clearly shows that habitat driven movements, and seasonal migration in particular, are 






Fig 9. Cumulative cold-induced mortality in passive and active turtles.  
Death events in passive turtles are widely dispersed in the North Pacific (Fig 10a). Young (𝑎 ≤ 
3 yr) passive turtles die from hypothermia generally north of 25°N and west of the dateline. 
These are mostly Kuroshio individuals. Older, more cold-resistant, passive individuals are 
observed to die mostly above 35°N and east of the dateline. Death events in active turtles are 
much less dispersed. They mostly occur offshore Japan, in 2- to 3-year-old Kuroshio 
individuals. (Fig 10b).  Somewhat older individuals are also observed to die further east 
offshore Japan and in the Sea of Japan. 
 
Fig 10. Spatial distribution of cold-induced death events in passive (a) and active (b) turtles. 
 
The link between cold-induced mortality in active turtles and their initial dispersal pathway 
(Kuroshio or NECC) is easily highlighted by analyzing their mortality as a function of the 
easternmost longitude reached south of 10°N, that is when turtles (possibly) circulate into the 
NECC. Turtles that do not drift further east than 140°E have a mortality rate approaching 50% 
(Fig 11).  These are the Kuroshio individuals plus some individuals that circulate only briefly 
into the NECC. Turtles that circulate further east into the NECC have much lower mortality 





rate is clearly related to the age at which individuals enter the colder mid-latitude waters. 
Kuroshio individuals reach 30°N at a mean age between one and two. Individuals that drift 
past 170°E are typically 3- to 4-year-old when they reach that latitude. By then they are more 
cold-resistant and sufficiently powerful swimmers to escape overly cold waters when needed. 
 
 
Fig 11 : Link between cold-induced mortality and initial dispersal pathway. Cold-induced 
mortality rate and mean age (1 std) when reaching 30°N in active turtles pooled as a function 
of the easternmost longitude reached in the NECC (south of 10°N).   
 
North Pacific crossing time 
GAL defined the North Pacific crossing time (PCT) as the age at which simulated individuals 
first reach the longitude of 140°W and showed that passive turtles emerging from Jamursba-
Medi can reach that longitude within 5 to 6 years. However, in doing so, all of them encounter 
water temperatures below their minimum tolerated temperature (Tmin) and thus likely die.  
Furthermore GAL noted that the presence of 5 to 6-year old leatherbacks in the eastern North 
Pacific is unlikely as all leatherbacks incidentally caught east of 150°W by the Hawaii-based 
longline fleet are large individuals (SCL>1.3m), likely older than 10 years. GAL thus concluded 
that (a) Jamursba-Medi hatchlings are unlikely to achieve a fast, purely passive, crossing of the 
North Pacific Ocean and (b) a slower crossing, lasting over 10 years or more, would be more 
consistent with observations.  GAL then argued that an active dispersal scenario involving 





Pacific basin. Indeed, individuals retreating each winter towards the center of the subtropical 
gyre would encounter weaker eastward currents and would thus cross the North Pacific basin 
more slowly. A detailed analysis of our passive and active simulations actually reveals that, 
besides the weaker eastward currents encountered by seasonally-migrating individuals, 
another more important mechanism explains why active turtles likely cross the Pacific more 
slowly than the passive ones.   
Using the PCT definition of GAL, we observe that the number of individuals reaching the 
longitude of 140°W indeed peaks at 5-6 years for passive turtles and much later (12-13 years) 
for active turtles (Fig. 12). In addition, passive turtles with a short PCT prove to suffer massive 
cold-induced mortality, as previously observed by GAL.  Actually, all passive turtles with a PCT 
shorter than 6 years die in the GAL simulation while a few of them survive in our passive 
dispersal simulation. This is simply due to the fact that our cold-induced mortality criterion is 
less stringent than the one used by GAL (i.e. T1  < Tmin , see Fig. 3).  
 
 







Interestingly also, we observe that about one third of our passive turtles cross the Pacific in 
more than 6 years and have a significantly lower mortality rate than those with a shorter PCT. 
On the contrary, the mortality rate of active turtles bears no apparent correlation with the 
PCT. This difference in the mortality rates is easily understood looking at the speed at which 
passive and active turtles with different PCT move towards higher latitudes and thus 
encounter cold waters.  
Passive turtles with different PCT display markedly different trajectories (Fig. 13a).  Those with 
the shortest crossing time are clearly Kuroshio individuals: they have the fastest northward 
progression and hence the highest cold-induced mortality rate. They reach 35°N, the mean 
latitude of the Kuroshio, within 2 years and then circulate rapidly into this mighty eastward 
current towards the other side of the Pacific.  Passive turtles with a longer crossing time 
progress more slowly towards North and are thus more cold-resistant when entering cold mid-
latitude waters.  Their crossing time is longer mostly because they reach 35°N later (and more 
to the East) than the Kuroshio individuals. They thus encounter weaker eastward currents and 
therefore take longer to cross the Pacific.  
 
 
Fig 13. Mean latitude as a function of simulation time for groups of (a) passive and (b) active 
turtles with the same PCT. A group with a crossing time of N years is actually made of all 





On the contrary, groups of active turtles with different crossing times prove to have very 
similar trajectories (Fig. 13b). They thus visit similar latitudes at similar times and accordingly 
have similar cold-induced mortality rates.  
We finally have to explain why the PCT of active turtles is, on average, much longer than that 
of passive turtles. To do so, let us concentrate on the two most numerous groups: the group 
of passive turtles with a PCT of 6 years and the group of active turtles with a PCT of 13 years.  
As the swimming velocities are initially very small, the mean trajectories of the active and 
passive groups remain close to each other during their two first years of life. At the end of this 
period, the mean positions of the two groups are close to (25°N, 148°E). From there, both 
groups have to cover a distance towards East of about 6600 km before reaching 140°W. The 
passive group does that in 4 years, the active one in 11 years. To cover that distance, the 
passive group is pushed by currents having a mean zonal (eastward) component uc = 0.052 
m/s. As expected, this is almost exactly the speed needed to cover 6600km in 4 years.  For the 
reason explained by GAL, the active group experiences a weaker mean eastward current 
speed: uc = 0.039 m/s. At such a speed however, this group would cover the distance of 6600 
km in 5.4 years and would thus have a PCT of 7.4 years, not 11 years! The missing part of the 
puzzle is that active turtles actually swim (on average) towards west, at a mean zonal speed 
us = -0.02 m/s. Their zonal speed on the ground (ug =uc + us) is thus only 0.019 m/s, which is 
indeed the speed needed to cover 6600 km in 11 years.   
This, possibly surprising, result must be properly interpreted :  that active turtles have a mean 
westward swimming speed of -0.02 m/s does not imply that they permanently swim against 
the dominant eastward flow. They actually swim faster (daily mean Vs = 0.420.23 m/s) but in 
all directions (Fig 14). The distribution of their heading angles however is clearly skewed 
towards west so that the resulting mean value of us is negative (i.e. westward).  The origin of 







Fig 14. Circular histogram of the daily swimming velocities. This histogram includes the daily 
swimming velocities of all active turtles found between 120°E and 140°W and north of 25°N. 
The color in each 10°-wide heading bin reflects the number of daily swimming velocities found 
in this bin. This number is normalized so that the most populated bin has an index of 100. 
 
Habitat gradients and swimming speeds  
Habitat-driven swimming velocities being directed towards more favorable habitats, these 
velocities shall be westward if better habitats are found to the west. This is indeed the case in 
the 30-to-40°N latitude band within which active turtles cross the Pacific. Productivity 
triggered by the highly turbulent Kuroshio extension current is specially high offshore Japan 
and more generally in the western part of the NPTZ (Figs 7c and 7d). Active turtles crossing 
the Pacific Ocean thus encounter favorable feeding conditions in the western part of the basin 
before moving through progressively poorer areas of the central and eastern Pacific.  Fig 15a 
confirms that the foraging habitat suitability index (ℎ𝐹 ) is maximum to the west of the basin, 
decreases steadily through the central and eastern Pacific and finally increases again when 
active turtles reach the productive California current region.  The total habitat suitability index 
(ℎ ) displays similar longitudinal variations as the thermal habitat suitability index (ℎ𝑇 ) proves 
to vary little with longitude, except off California where colder waters induce a decrease in 





remains close to zero in the westernmost part of the basin (Fig 15b). It becomes clearly 
negative in a broad longitude band between 170°E and 150°W and then comes back to zero 
near 135°W, before finally changing sign when the zonal habitat gradient also changes sign 
and leads turtles to swim towards the rich Californian feeding grounds.   
 
 
Fig 15. Zonal variations in habitats and speeds. Averaged longitudinal variations of (a) habitat 
suitability indices (ℎ, ℎ𝑇 , ℎ𝐹 ) and (b) zonal speeds (us, uc ,ug ) along the trajectories of active 








Spatial density distribution 
The spatial density distribution of juvenile sea turtles is a critically needed information to 
locate high use areas and evaluate risks of interactions with fisheries. A simple way of 
obtaining density maps from individual tracking experiments is to bin daily positions (or “turtle 
days”) in regular boxes and then use the number of turtle days per box as an estimate of the 
turtle density [60,61]. This is actually only a proxy of the turtle density as the number of turtle 
days per box increases not only with the local density of turtles but also with the residence 
time of each turtle in the box. 
Using the daily positions generated by our passive and active dispersal simulations, the 
number of turtle days per 1°x1° boxes is easily computed.  Even if the passive and active 
dispersal patterns are broadly similar (Fig.6), the corresponding density maps are strikingly 
different (Fig. 16).  Pushed by (on average) faster eastward currents and not forced to 
converge towards favorable habitats, passive turtles disperse widely in the North Pacific and 
rapidly cross it. Low turtle densities are thus recorded almost everywhere in the basin, except 
in the easternmost part of the subtropical gyre where the convergence of Ekman currents 
tend to aggregate passive turtles, just like passive plastic debris [59]. On the contrary, active 
turtles target favorable habitats and follow them seasonally. They thus gather in the same 
latitude band in the same season. This latitude band oscillates typically between 25 and 40°N 
(see Fig. 13b) so that the turtle density is especially high between these two latitudes. In that 
latitude band also, the density clearly increases from west to east. The relatively low densities 
in the western part of the basin are due to the fact that individuals are still widely dispersed 
in latitude. NECC individuals only progressively reach 25°N, sometimes at longitudes as far 
east as 170 to 180°E. However, once most individual are gathered in the 25 to 40°N latitude 
band, the number of turtle days keeps increasing towards East. This is mostly due to the fact 
the mean zonal velocity on the ground (ug) decreases nearly steadily towards east (Fig 15b) 
and causes turtles to stay longer in each longitude box. The density distribution finally changes 
shape at about 135°W, where the mean swimming speed changes direction and becomes 








Fig 16. Number of turtle days in 1°x1° boxes for (a) the passive and (b) the active dispersal 
simulations.  
 
Although no juvenile leatherback tracking data are available to validate the simulated density 
map, we note that Briscoe et al. [60] recently produced a comparable map for juvenile 
loggerheads tracked in the North Pacific. Interestingly, their density distribution displays some 
similarity with ours. In particular, loggerhead trajectories are also concentrated in the 30 to 
40°N latitude band and residence times are especially high in the central part of the basin 
(180°W to 160°W).  
Food availability, growth and energy accumulation  
As discussed in the previous section, active turtles initiate their crossing of the Pacific in the 
productive waters found in the western part of the NPTZ. They then transit through the less-
productive central and eastern North Pacific before finally entering the rich waters of the 
California current system. Model results accordingly indicate that the NPP encountered by 
active turtles during their 3 first years of life is, on average, more than sufficient to meet their 





turtles move between 150°W and 180°, NPP is only marginally (seasonally) sufficient. NPP then 
becomes insufficient to fully meet the food requirements of the individuals crossing the 
eastern part of the basin.  Slower growth and increased starvation-induced mortality is thus 
expected in this area. Finally, NPP increases markedly as turtles get into the California current 
region (at about 130°W) where high productivity allows larger/older individuals to fulfil their 
food requirements. This likely signals the beginning of a period of energy accumulation after 
which the first reproductive migration might occur.  If this was the case, sexual maturity would 
be reached after about 15 years, the mean time needed for active turtles to reach 130°W. 
 
 
Fig 17. Mean value of the NPP encountered by active turtles crossing the Pacific alive. The 
food requirement curve 𝐹(𝑎) is that of individuals born at the peak of the emergence period, 
that is on September 15 of the first simulated year. Tags with the mean longitude of the 
simulated turtles are inserted at various simulation times to establish the link between the 
position and simulation time. 
 
A similar analysis of the NPP encountered by passive turtles shows that (a) passive turtles 
which cross the Pacific without encountering lethal temperatures experience generally lower 
NPP values than active turtles and (b) their food requirements are no longer met after the age 
of 7. Death through starvation is thus likely. This reinforces the idea that passive dispersal 
across the North Pacific basin is definitely not a viable hypothesis for juvenile western Pacific 





SUMMARY AND CONCLUSION 
This paper introduces STAMM, a new IBM simulating the dispersal of juvenile sea turtles under 
the combined effects of oceanic currents and habitat-driven movements.  The modelling of 
habitat-driven movements derives from previous fish movement [16] and habitat models [17]. 
It remains quite simple as information is still scarce concerning juveniles’ swimming activity, 
thermal biology and food requirements. Nevertheless, the first active sea turtle dispersal 
simulation performed with STAMM yields valuable results concerning the impact of simulated 
habitat-driven movements on the distribution of juvenile leatherbacks in the North Pacific 
Ocean. While oceanic currents still appear to be the main factor shaping the dispersal area, 
habitat-driven movements prove to strongly structure the spatial and temporal distribution 
of the juveniles within this area.  
Quite expectedly, habitat-driven movements lead juveniles to gather in the NPTZ and to 
undertake seasonal north-south migrations. They swim towards south and warmer waters as 
winter approaches and come back towards higher latitudes, where food abounds, during 
spring.   
More surprisingly, juveniles in the NPTZ are diagnosed to swim mostly towards west, that is 
against the prevailing eastward oceanic currents. The western part of the North Pacific being 
more productive than its central part, these westward habitat-driven movements are 
generated by the zonal gradient of the feeding habitat.  The westward swimming tendency 
only disappears in the easternmost part of the basin (around 135°W) when juveniles finally 
get attracted towards the rich waters of the California current ecosystem.  This westward 
swimming activity proves to be the main reason why active turtles cross the Pacific more 
slowly than the passive ones. This slower crossing scenario is in better agreement with the 
size distribution of leatherbacks incidentally caught by the Hawaii-based pelagic longline 
fishery [9].   
Swimming velocities not only affect the whole Pacific crossing time but also, and more 
importantly, the residence time and the spatial distribution of juvenile leatherbacks in 
different parts of the North Pacific basin.  The combination of a mean westward swimming 
speed with an eastward current speed yields a small mean eastward speed on the ground that 
steadily decreases from the western to the eastern part of the basin. This speed decrease 





with the largest number of simulated turtle days is located in the NPTZ roughly between the 
dateline and 135°W. This unfortunately is a zone where the Hawaii longline fishery is 
particularly active [61]and where the risk of incidental catch shall thus be increased. 
Interestingly, Briscoe et al [60] recently observed that juvenile loggerheads also display high 
residency in the Central North Pacific. They envision different hypotheses possibly explaining 
this increased residence time, including scenarios relying on navigational markers linked to 
the Earth magnetic field. Although STAMM is tuned here to simulate the movements of 
leatherback rather than loggerhead turtles, our results suggest that a simple dispersal model 
forced only by ocean currents, surface temperatures and NPP fields can produce a similar 
increase of the residence time in the central and eastern North Pacific. 
Besides inducing a generally westward swimming activity, the zonal distribution of the feeding 
habitats also likely induces important variations in individual fitness. While juveniles likely find 
sufficient food in the Western North Pacific, they probably know harsh times in the central 
and eastern part of the basin before finally thriving when reaching the rich California current 
region. They shall accumulate there large amounts of energy and could then initiate their first 
reproductive migration. Under that hypothesis, the juvenile western Pacific leatherbacks that 
cross the Pacific shall reach sexual maturity after 15 years, the mean age at which active turtles 
reach the California current region. This appear to be a reasonable estimate [52].   
Last but not least, the comparison of passive and active dispersal simulations shows that 
habitat-driven movements strongly reduce the risk of cold-induced mortality. The mortality 
rate reaches 70% in passive turtles but remains below 20 % in active turtles. Simulations also 
show that cold-induced mortality is more frequent among the juveniles that rapidly circulate 
into the Kuroshio than among those that first drift into the North Equatorial Counter Current 
(NECC). The position and strength of the NECC being directly related to El Niño [62], this 
mechanism might induce marked inter-annual variability in juvenile survival. This shall be 
further investigated when longer ocean reanalyses, including multiple El Niño/La Niña events 
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S1 Fig. Animated 18-year-long dispersal of passive leatherbacks in the North Pacific Ocean. 
Individuals are released offshore Jamursba-Medi nesting beach (white dot on the map). Their positions 
(blue dots) are displayed at 10-day intervals. Dots turn black when cold-induced death occurs.  
S2 Fig. Animated 18-year-long dispersal of active leatherback and maps of habitat suitability index 
(h) in the North Pacific Ocean. Individuals are released offshore Jamursba-Medi nesting beach (white 
dot on the map). Their positions (blue dots) are displayed at 10-day intervals. Dots turn black when 











Tableau 2 : Récapitulatif des relations générales de STAMM. 
Relation Expression Source 
- MODELE DE MOUVEMENT - 
Equation du mouvement Vs = Vm(1-h) d 
Vs : vitesse de nage 
Vm : vitesse maximale soutenable 
h : indice de favorabilité de l’habitat 
d : vecteur unitaire de la direction de nage 
Vitesse max. soutenable 𝑉𝑚 = 𝑣0 𝐿
𝑏𝑐−2
3  
𝒗𝟎 : paramètre de calibration 
b : exposant  reliant le TMR et le poids    
c : exposant reliant  la taille et le poids           
Direction 𝒅 = (sin 𝜃 , cos 𝜃) 𝜽   : cap de la nage (relatif au nord)  
Cap de la nage 𝜃 = vonMises(μ,) 𝛍   : cap moyen du mouvement 
   : paramètre de concentration 
Cap moyen 𝜇 = 𝜃𝛁𝒉 𝜽𝛁𝒉 : direction du gradient de h 
Paramètre de 
concentration 
 =  α‖𝛁𝒉‖ 
𝛂 : facteur de calibration de la 
concentration 
‖𝜵𝒉‖ : norme du gradient de h 
Facteur de calibration 
de la concentration 
α = 4/‖𝛁𝒉𝒎‖ 
‖𝛁𝒉𝒎‖ : médiane de la norme des 
gradients 
- MODELE D’HABITAT - 
Indice de favorabilité de 
l’habitat 
ℎ = ℎ𝐹 ℎ𝑇  
𝒉𝑻 : indice de favorabilité de l’habitat 
thermique 
𝒉𝑭 : indice de favorabilité de l’habitat    
alimentaire 








si Tw< T2  







 si Tw> T3 
Tw : Température de l’eau 
T1 : Température viable la plus basse 
T2 : Température optimale la plus basse 
T3 : Température optimale la plus élevée 
T4 : Température viable la plus élevée 






PPN : Production primaire nette (proxy de 
la densité de proies) 
𝑷𝟎 : facteur de calibration (de la 
dimension du champ de proie utilisé) 








Tableau 3 : Récapitulatif des relations utilisées pour l’application de STAMM à la tortue luth 
du Pacifique Ouest. 
Relation Expression Source 
- RELATIONS ALLOMETRIQUES - 
Croissance 𝐿(𝑎)  = 1.43 [1 − e
−0.226(𝑎+0.17) ] Jones et al. (2011) 
Exposant taille – poids 𝑐 = 2.86 Jones et al. (2011) 
Taille - poids 𝑀 = 112.31 𝐿2.86 Jones et al. (2011) 
Exposant TMR - poids 𝑐 = 0.831 Wallace & Jones (2008) 
TMR - poids 𝑇𝑀𝑅 ∝  𝑀0.831 Wallace & Jones (2008) 
- MODELE DE MOUVEMENT - 
Vitesse max. soutenable 𝑉𝑚 = 1.2 𝐿
0.126 Estimé 
Facteur de calibration de 
la concentration α =  3 10
6 Estimé 
- MODELE D’HABITAT - 
Habitat thermique 
𝑇1 = 24 −  0.21 𝑀
0.5 
𝑇2 = 24 −  1.05 𝑀
0.5 
𝑇3 ∶ 𝑁𝑜𝑛 𝑑é𝑓𝑖𝑛𝑖 
𝑇4 ∶ 𝑁𝑜𝑛 𝑑é𝑓𝑖𝑛𝑖 
Bostrom et al. (2010) 
Habitat alimentaire 




0.094    Jones et al. (2012) 







































































Dans le chapitre précédent, nous avons montré que l’ajout d’une vitesse de nage motivée par 
la recherche d’habitats favorables permettait d’obtenir une simulation de la dispersion des 
juvéniles de tortues luths du Pacifique Ouest plus conforme aux observations que la dispersion 
simulée par un simple modèle de dérive passive.  
L’ajout de cette composante de nage active induit notamment trois comportements 
importants qui sont absents des simulations de dérive passive : 
1) Des migrations saisonnières en latitude qui permettent de limiter fortement la mortalité 
par hypothermie (en hiver) et d’accéder à une nourriture plus abondante (en été). Ce 
comportement était attendu. Il est communément observé chez les tortues marines 
(Musick & Limpus, 1997). 
2) Un mouvement de nage simulé dirigé, en moyenne, vers l’ouest dans le centre et l’est de 
la zone de convergence du Pacifique Nord (NPTZ, voir Chapitre II, p80). Ce mouvement est 
induit par le gradient de favorabilité observé entre les habitats productifs de bord Ouest et 
les zones plus pauvres du centre et de l’est du bassin. Cette nage vers l’ouest augmente 
notablement le temps de résidence dans ces zones et donc, in fine, le temps de traversée 
du Pacifique. Ce comportement est plus inattendu même si, dans cette même zone de 
convergence du nord du Pacifique, sont observés chez les tortues caouannes océaniques 
des épisodes de nage vers l’ouest, et une augmentation du temps de résidence dans les 
même zones que les tortues simulées (Polovina et al., 2000 ; Briscoe et al., 2016).  
3) A l’issue de la traversée du Pacifique, une concentration des tortues actives sur le bord Est 
du bassin dans les eaux riches du grand écosystème marin lié au courant de Californie. Les 
tortues passives, par contre, n’accèdent pas à ces zones productives  et recirculent plus au 
large dans un vaste secteur du Pacifique Est où s’accumulent également les déchets 
plastiques (Maximenko et al., 2012 ; Eriksen et al., 2014). 
Ces comportements sont clairement liés à la variabilité saisonnière de l’habitat thermique et 
à la structuration est-ouest de l’habitat de nourrissage à l’échelle du bassin. Ces phénomènes 
de grande échelle spatiale et temporelle sont présents dans la plupart des bassins océaniques 
et il serait donc intéressant de déterminer s’ils affectent de la même manière la dispersion des 





Nous abordons dans ce chapitre la dispersion active des tortues luths de l’Atlantique Nord-
Ouest. Outre la comparaison de l’impact de la nage active dans deux bassins différents, l’étude 
de la dispersion des juvéniles de tortues luths de l’Atlantique Nord-Ouest est intéressante à 
plusieurs titres : 
• La population de tortues luths de l’Atlantique Nord-Ouest est sans doute la plus 
étudiée au monde. Les plages de ponte font l’objet d’un suivi régulier et ancien, le plus 
complet étant probablement celui de la plage d’Awala-Yalimapo (Guyane Française) 
qui a débuté il y a plus de 40 ans (Girondot et al., 2007). En outre, plus d’une centaine 
de tortues adultes (principalement des femelles reproductrices) ont été suivies par 
satellite (e.g. Fossette et al., 2014), révélant ainsi leurs schémas migratoires inter- et 
post-ponte. Il n’existe par contre aucune étude spécifique consacrée aux juvéniles, pas 
même une simulation de dérive passive. Aborder la question de la dispersion des 
juvéniles de cette population présente donc un intérêt majeur. 
• Contrairement à la population du Pacifique Ouest, cette population est en expansion 
(IUCN, 2013). Est-il possible, au travers de nos simulations de mettre en évidence des 
facteurs susceptibles d’expliquer, ne serait-ce que partiellement, les raisons du succès 
de cette population ? 
• Contrairement au bord Est du Pacifique Nord où l’on n’observe que des individus de 
grande taille (Benson et al., 2011), des individus nettement plus petits sont observés 
dans l’Atlantique Nord-Est, en particulier dans le golfe de Gascogne (Dell’Amico, com. 
perso.), au large du Portugal (Nicolau et al., 2016), en Mauritanie (Coelho et al., 2015) 
et en Méditerranée (Casale et al., 2003). Cela peut-il être expliqué par notre modèle 


















2. Les tortues luths dans l’océan Atlantique 
2.1. Abondance et structure des populations 
L’océan Atlantique fait aujourd’hui figure de dernier bastion pour D. coriacea puisqu’il 
regrouperait près de 70% de l’effectif global de tortues luths adultes (Troëng et al., 2004). 
L’Atlantique compte trois populations de tortues luths génétiquement distinctes les unes des 
autres (Dutton et al., 2013) :  
• La population de l’Atlantique Est nidifie principalement dans le golfe de Guinée 
(Fretey et al., 2007 ; Witt et al., 2009) mais des pontes sont observées jusqu’en 
Mauritanie au nord et en Angola au sud (Fretey et al., 2007). Cette population  de 
tortues luths compterait entre 15 000 et 41 000 femelles reproductrices ce qui en 
ferait la plus importante du monde (Witt et al., 2009). Cependant, l’évolution à long 
terme de cette population est encore mal connue (Fossette et al., 2008) et son statut 
conservatoire n’est pas encore fixé par manque de données (Tiwari et al., 2013c). 
Quelques femelles adultes de cette population ont été suivies par satellite. Leurs 
trajectoires montrent qu’elles migrent et s’alimentent dans tout l’Atlantique Sud 
(López-Mendilaharsu et al., 2009 ; Witt et al., 2011). A ce jour, aucune migration n'a 
été observée jusque dans l’Atlantique Nord. 
• La population de l’Atlantique Sud-Ouest se reproduit dans le sud du Brésil (Etat 
d’Espirito Santo) (Thomé et al., 2007). Elle est considérée comme en danger critique 
d’extinction en raison de sa taille très réduite : moins de 50 individus reproducteurs 
d’après Tiwari et al. (2013b). En l’absence de suivi satellitaire, les migrations des 
tortues de cette population sont encore inconnues. 
• La population de l’Atlantique Nord-Ouest nidifie de la Guyane Française (Girondot et 
al., 2007 ; Fossette et al., 2008) jusque dans le sud des Etats Unis (Rabon Jr et al., 2003 ; 
Stewart et al., 2011) en passant par l’Amérique Centrale (Leslie et al., 1996 ; Chacón-
Chaverri & Eckert, 2007 ; Ordoñez et al., 2007 ; Patino-Martinez et al., 2008) et les 
Caraïbes (Boulon Jr et al., 1996 ; Dutton et al., 2005 ; Eckert et al., 2013). La plupart 
des principaux sites de ponte sont suivis depuis plus de 10 ans. Grâce à ces longues 
séries temporelles, la dynamique démographique de cette population est bien connue. 





dernières années (Tiwari et al., 2013d). La population d’Atlantique Nord-Ouest 
compterait aujourd’hui environ 24 000 femelles reproductrices (Tiwari et al., 2013d). 
L’IUCN considère la situation de cette population comme « peu préoccupante ». Les 
suivis par satellite ont montré que les tortues d’Atlantique Nord-Ouest migraient 
généralement dans tout l’Atlantique Nord pour se nourrir (Eckert, 2006 ; Fossette et 
al., 2014). A ce jour, aucune migration transéquatoriale en direction de l’Atlantique 
Sud n’a été observée.  
 
2.2. La population de l’Atlantique Nord-Ouest 
On peut distinguer quatre sites de reproduction majeurs pour la population d’Atlantique 
Nord-Ouest (Tableau 4).  
 
Tableau 4 : Pontes annuelles au niveau des 4 sites de reproduction principaux du nord-ouest 
de l’Atlantique. Adapté de M. Girondot dans The Leatherback Turtle (Spotila & Tomillo, 2015) 
Site Nombre de nids/an Référence 
Costa Rica et Nord Panama 5 759 – 12 893 Troëng et al. (2004) 
Colombie et Sud-Est Panama 5 689 –  6 470 Patino-Martinez et al. (2008) 
Guyane Française et 
Suriname 
13 291 – 63 294 Girondot et al. (2007) 
Trinidad et Tobago >7 000 Eckert et al. (2013) ; SOST (2014) 
 
Depuis le début des années 2000 de nombreux suivis par télémétrie satellitaire (n >100) ont 
montré que les tortues luths de l’Atlantique Nord-Ouest suivaient des routes migratoires très 
diverses (Hays et al., 2006 ; Fossette et al., 2010b) et utilisaient une grande variété de sites 
d’alimentation dispersés à travers tout l’Atlantique Nord  (Eckert, 2006 ; James et al., 2005 ; 
Fossette et al., 2014) :   
• Le plateau continental nord-américain, depuis les côtes de Floride (25°N, Etats-Unis) 
jusqu’à l’île de Terre Neuve (48°N, Canada) (James et al., 2005 ; Fossette et al., 2010b ; 
Dodge et al., 2014 ; Chambault et al., 2017). La région de l’embouchure du Saint 





début de l’été jusqu’à la fin de l’automne, de l’abondance exceptionnelle de méduses 
(James et al., 2005 ; James et al., 2006). 
• Les habitats océaniques de l’Atlantique Nord tempéré  (entre 30°N-50°N), 
notamment le système du Gulf Stream (80°O - 45°O)  (Chambault et al., 2017) et la 
grande région autour de l’archipel des Açores (45°O - 20°O) (Fossette et al., 2010b). 
Les tortues luths y exploitent des fronts océaniques où la productivité biologique est 
renforcée, mais également de nombreuses structures tourbillonnaires méso-échelle 
qui sont connues pour agréger de grandes quantités de proies zooplanctoniques (Labat 
et al., 2009) et micronectoniques (Sabarros et al., 2009).   
• Le golfe du Mexique. Longtemps considérée uniquement comme une zone de transit, 
cette région serait aussi une zone d’alimentation, en particulier pour les tortues 
nidifiant en Amérique Centrale (Evans et al., 2008). Celles-ci s’y nourriraient tout au 
long de l’année sur des habitats aussi bien côtiers que pélagiques. 
• Le bord Est du bassin Atlantique. Les tortues luths viennent s’alimenter le long des 
côtes d’Europe Occidentale (golfe de Gascogne, mer Celtique, côtes portugaises) 
(Doyle et al., 2008 ; Fossette et al., 2010a) et d’Afrique de l’Ouest (côtes 
mauritaniennes et archipel du Cap Vert) (Eckert et al., 2006 ; Fossette et al., 2010b). 
Elles y trouvent des eaux très productives notamment au large du Portugal et de la 
Mauritanie où le régime des vents induit d’importantes remontées d’eau profonde 
froide très riche en nutriments (phénomène d’upwelling) (Coste et al., 1986 ; Carr & 
Kearns, 2003). Les tortues s’aventurent également près des côtes dans des secteurs 
comme les pertuis charentais (Mornière & Dell’Amico, 2011) où la décharge des 
fleuves ainsi que les conditions hydrologiques favorisent la présence de grandes 
concentrations de méduses (Zaldua-Mendizabal et al., 2013). 
 
2.3. Les plages de Guyane : point de départ des simulations 
Comme le montre le Tableau 4 le site de ponte de Guyane Française-Suriname (abbrévié GF-
S par la suite) est le plus important pour la population d’Atlantique Nord-Ouest. Il a même 
longtemps été considéré comme le plus important du monde avant que celui du Gabon ne 
soit entièrement découvert et évalué (Fretey et al., 2007 ; Witt et al., 2009). Le site GF-S 





l’ensemble de la population de l’Atlantique Nord-Ouest. Entre 1967 et 2002, malgré une 
importante variabilité interannuelle, le nombre moyen de nids déposés chaque année est 
resté stable autour de 20 000 à 30 000 (Girondot et al., 2007). 
Le site de ponte GF-S comprend 6 grands groupes de plages de sable hautement dynamiques 
réparties sur environ 600 km de côtes entre les fleuves Suriname au nord et Oyapock au sud 
(Fossette et al., 2008). Toutes ses plages sont aujourd’hui protégées au sein de réserves 
naturelles ou d’aires de gestion à usages multiples  (Figure 10, Fossette et al., 2008). 
L’accessibilité à ces plages de ponte des tortues peut varier d’une année sur l’autre car, sous 
l’influence du courant des Guyanes, des bancs de sédiment peuvent apparaître (ou 
disparaître) très rapidement dans la bande côtière (Schulz, 1975 ; Marchand, 2003). La saison 
de ponte principale s’étend du mois de mars au mois d’août avec un pic en mai/juin 
(Chevalier et al., 1999). 
Au sein du site de ponte GF-S, c’est sans conteste la plage d’Awala-Yalimapo qui a été la plus 
étudiée. Située au bord du fleuve Maroni, à la frontière avec le Suriname, la plage d’Awala-
Yalimapo est surveillée depuis près de 40 ans. Ceci constitue l’un des plus anciens suivis de 
population de tortues marines au monde. La démographie des tortues luths y décline depuis 
1992 (Chevalier & Girondot, 2000) au profit notamment de plages devenues accessibles 
récemment dans la région de Cayenne dans l’est de la Guyane (Fossette et al., 2008). Malgré 
cela, Awala-Yalimapo reste une plage importante et représentative du site GF-S. Entre 2001 
et 2015 il y a été recensé 3 740 nid/an en moyenne ce qui représente entre 10% et 15% des 
pontes du site de GF-S (RTMG, 2014, https://www.tortuesmarinesguyane.com/pna-2014-
2023). Elle constituera donc pour cette population le point de départ de nos simulations de 







Figure 10 : Carte du site de ponte de 
Guyane Française et du Suriname. 
Les lignes grises épaisses 
représentent les six groupes de 
plages de ponte chacun associé à une 
réserve naturelle ou à une aire de 
gestion : (1) Zone de Gestion à 
Utilisation Multiples de Matapica ;  
(2) Réserve Naturelle de Wia-Wia ; 
(3) Réserve Naturelle de Galibi ; (4) 
Réserve Naturelle d’Amana ;             (5) 
Réserve Naturelle du Marais de Kaw-
Roura et (6) Réserve Naturelle de l’île 
du Grand Connétable. Les pointillés 
noirs délimitent le Parc Régional de 
Guyane Française. Extrait de Fossette 




3. Matériel et méthodes 
3.1. Forçages 
Nos simulations de dispersion ont été réalisées avec les mêmes champs de forçages que ceux 
utilisés au chapitre précédent. Ils sont résumés dans le tableau suivant : 






Période Type Source 






















3.2. Zone et période de lâcher 
Le point de départ des tortues simulées se trouve au large de la plage d’Awala-Yalimapo 
(5.7°N ; 53.9°O) (Figure 10). Le lâcher des particules a été réalisé selon les règles suivantes. A 
savoir : 
 
• La zone de lâcher est un rectangle dont la largeur correspond à l’étendue de la plage 
de ponte et qui s’étend de 30 à 50 km au large des côtes. Les positions de départ des 
individus simulés y sont réparties uniformément (Figure 11a).  
• Le nombre de particules relâchées quotidiennement suit une loi normale tronquée qui 
reproduit la distribution temporelle des pontes avec 60 jours de retard pour tenir 
compte du délai d’incubation des œufs. La saison de ponte à Awala-Yalimapo s’étend 
de mi-mars à mi-août avec un pic entre fin mai et début juin. Les nouveau-nés simulés 
ont donc été lâchés entre le 15 mai et le 15 Octobre, le pic des émergences se situant 
à la fin du mois de juillet (Figure 11b). 
• Pour les deux expériences de référence (voir section suivante), 5 000 nouveau-nés 
simulés ont été relâchés durant la saison des naissances de l’année 2002.  
 
 









3.3. Calibration du modèle pour la population d’Atlantique Nord-
Ouest 
Seuls deux paramètres de STAMM, P0 et 𝛼, ont dû être réajustés au cas des tortues luths 
d’Atlantique Nord-Ouest car ils dépendent des conditions environnementales du bassin de 
dispersion. Pour rappel, P0 est la valeur seuil de la PPN au-dessus de laquelle l’indice de 
favorabilité de l’habitat en nourriture ℎ𝐹 = 1 et 𝛼 est le paramètre de concentration de la 
direction de nage autour de la direction préférentielle (direction du gradient d’habitat). Ces 
paramètres sont ajustés à partir d’une simulation test réalisée avec le modèle STAMM 
(dispersion active) qui est identique (dans le nombre d’individus simulés, la date et les 
positions de départ) à celle, de référence, dont les résultats sont présentés dans ce chapitre. 
Les valeurs des autres paramètres sont identiques à celles définies pour les tortues luths du 
Pacifique Ouest (Tableau 6). 
3.3.1. Paramètre P0 
P0 représente la ressource alimentaire maximale accessible, au large, dans le bassin océanique 
considéré. Dans le chapitre précédent, nous avons ainsi choisi de fixer P0 à la valeur du 90ième 
percentile de la distribution de la PPN dans l’océan considéré, ce qui correspond à P0 = 80 
mmolC/m² dans l’Atlantique Nord.  La productivité de cet océan étant plus élevée que celle 
du Pacifique Nord, il est normal que la valeur de P0 utilisée ici soit plus élevée que celle 
précédemment utilisée dans le Pacifique (55 mmolC/m²). 
3.3.2. Paramètre α  
Le paramètre α contrôle la directionnalité du mouvement de nage en fonction de la valeur du 
gradient d’habitat.  Au chapitre précédent nous avions justifié le choix de fixer α = 4/‖𝛻ℎ𝑚‖ , 
où ‖𝛻ℎ𝑚‖ est la valeur médiane de la norme du gradient d’habitat. Il s’avère que la valeur de 
‖𝛻ℎ𝑚‖ dans l’Atlantique Nord est très proche de celle du Pacifique (‖𝛻ℎ𝑚‖ = 1.33 10
-6). La 








3.3.3. Synthèse des paramètres utilisés 
Tableau 6 : Valeurs des paramètres de STAMM calibré pour la tortue luth de l’Atlantique 
Nord-Ouest. 
Relation Expression Source 
- MODELE DE MOUVEMENT - 
Vitesse maximale soutenable 𝑉𝑚 =  1.2 𝐿
0.126 Estimé (voir Chapitre 
II, p70) 
Facteur de calibration de la 
concentration 
α =  3 106 
Estimé (voir section 
3.3.2. de ce chapitre) 
- MODELE D’HABITAT - 
Habitat thermique 
𝑇1 = 24 −  0.21 𝑀
0.5 
𝑇2 = 24 −  1.05 𝑀
0.5 
𝑇3 ∶ 𝑁𝑜𝑛 𝑑é𝑓𝑖𝑛𝑖 
𝑇4 ∶ 𝑁𝑜𝑛 𝑑é𝑓𝑖𝑛𝑖 
Bostrom et al., 2010 
Habitat alimentaire 
𝑃0 =  80 𝑚𝑚𝑜𝑙𝐶/𝑚²/𝑗 Estimé (voir section 
3.1.1 de ce chapitre) 
 
3.4. Simulations 
Comme pour les tortues luths du Pacifique Ouest, deux simulations de références ont été 
réalisées au départ d’Awala-Yalimapo dans l’Atlantique. Une simulation dite passive, dans 
laquelle les juvéniles simulés dérivent passivement avec le courant, et une autre dite active 
dans laquelle les individus simulés se déplacent sous l’action combinée du courant et d’une 
vitesse de nage motivée par la recherche d’habitats favorables (modèle STAMM). Dans ces 
deux simulations, 5 000 individus lâchés au large d’Awala-Yalimapo pendant la période des 
naissances de 2002 se dispersent pendant 18 ans dans l’océan Atlantique. Pour réaliser des 
simulations de cette durée, les données de forçage dont nous disposons (qui couvrent une 









3.5. Caractérisation des routes de dispersion : zonage de l’Atlantique 
Nord 
Pour identifier les routes de dispersion dans l’Atlantique Nord et quantifier chacune d’entre 
elles nous avons découpé le bassin en grandes zones (Tableau 7). Ce zonage permettra de 
faire apparaitre plus clairement le schéma spatial de dispersion des tortues simulées et de 
quantifier les échanges entre les différentes régions définies. Ces zones sont représentées à 
la Figure 14. 
 






Guyane et Suriname AMS 60°O – 50°O 4°N – 13°N 
Antilles ANT 76°O – 55°O 20°N – 23°N 
Golfe du Mexique GDM 98°O – 81°O 18°N – 31°N 
Gulf Stream GUS 81°O – 45°O 30°N – 45°N 
Archipel des Açores ACO 45°O – 16°O 30°N – 50°N 
Portugal POR 13°O – 6.5°O 36.5°N – 43°N 
Golfe de Gascogne GAS 5.5°O – 0.75°O 43°N – 50°N 
Méditerranée  MED 5.6°O – 36.4°E 30°N – 46°N 


















4. Résultats et discussion 
4.1. Dispersion à grande échelle 
La comparaison des cartes de dispersion passive et active à grande échelle (Figure 12 et 
animations des dispersions passive et actives fournies séparément), met en évidence 
différents phénomènes intéressants :  
• Contrairement à ce que nous avions observés pour les tortues luths du Pacifique Ouest, 
les tortues simulées se dispersent uniquement dans l’hémisphère Nord. Aucune 
connectivité avec l’hémisphère Sud n’apparait dans la dispersion simulée des tortues 
luths juvéniles émergeant de la plage d’Awala-Yalimapo. 
• Les schémas de dispersion passif comme actif sont clairement dominés par la 
circulation océanique générale, et en particulier par la circulation anticyclonique 
autour du gyre subtropical, avec une traversée du bassin Atlantique d’est en ouest 
induite par le Gulf Stream puis le courant de Dérive Nord-Atlantique ou le courant des 
Açores. 
• Comme dans le Pacifique, on constate que la distribution des tortues actives est 
nettement limitée vers le Nord. 
• Comme dans le Pacifique également, les individus actifs s’agrègent dans les zones 
productives du bord Est du bassin (golfe de Gascogne, upwelling portugais…) alors que 
les tortues passives s’accumulent au centre du gyre subtropical. 
• La nage active fait apparaître des zones de dispersion et de rétention inexistantes dans 
le cas passif. Une zone de rétention (limitée) apparait dans le golfe du Mexique où les 
tortues passives ne font que transiter. Ensuite, deux zones de rétention importantes 
apparaissent en Méditerranée Occidentale et au large de la Mauritanie, deux zones où 
la présence de tortues luths immatures et adultes est documentée.  Nous y 






Figure 12 : Cartes de dispersion à partir d’Awala-Yalimapo. Simulation passive (a) et 
simulation active (b). Chaque expérience implique 5 000 tortues simulées qui dispersent 
chacune pendant 18 ans.  La couleur le long des trajectoires représente l’âge des individus 
simulés. 
 
4.2. Circuits de dispersion 
On peut distinguer trois grandes phases dans la dispersion des tortues simulées : 
1) Une phase initiale qui couvre les deux premières années de vie simulées et durant 
laquelle les tortues passives et actives traversent le domaine tropical vers le nord en 
suivant des trajectoires voisines. 
2) Une seconde phase qui correspond à la traversée de l’Atlantique d’ouest en est que 
les tortues passives et actives réalisent de façon assez différente. 
3) Une dernière phase où les routes des tortues passives et actives divergent. C’est la 





d’alimentation à l’est du bassin alors que les tortues passives recirculent au centre du 
gyre subtropical. 
4.2.1. Dispersion précoce : les deux routes vers le nord 
Dès qu’elles quittent leur plage de naissances, les tortues actives et passives se dirigent 
globalement vers le nord. Elles atteignent 30°N en un à deux ans. Leurs trajectoires sont 
semblables car, durant cette période la température de l’eau reste élevée (Tw > T2) et la 
production primaire suffisante pour satisfaire les besoins alimentaires de jeunes individus. Par 
conséquent ℎ ≈ 1 et donc 𝑉𝑠 ≈ 0.  
 
Figure 13 : Carte des principaux courants de l’Atlantique Nord. La couleur correspond à la 
norme de la vitesse du courant. CNB : Courant Nord Brésilien, CES : Courant Equatorial Sud, 
CCEN : Contre-Courant Equatorial Nord, CEN : Courant Equatorial Nord, CDNA : Courant de 
Dérive Nord Atlantique.  
Plus précisément, les nouveau-nés sont d’abord entraînés vers le nord-ouest par le puissant 
courant de Guyane (Figure 13). Avec lui, les tortues simulées longent successivement les côtes 
du Suriname, du Guyana et du Venezuela avant d’atteindre les petites Antilles par le sud. La 
Figure 14 montre qu’à partir de ce point, les tortues simulées peuvent suivre deux routes 
distinctes vers le nord : 
• La première passe par le golfe du Mexique. Les tortues qui suivent cette voie sont 
d’abord entraînées vers l’ouest/nord-ouest par le courant des Caraïbes. Elles 





en ressortent par le détroit de Floride avec le courant du même nom. Certaines tortues 
(~2% des passives et ~4% des actives) restent dans le golfe du Mexique durant toute 
la durée des simulations. 
• La seconde route passe par l’est de l’Arc Antillais. Les juvéniles qui l’empruntent ne 
rentrent pas dans la mer des Caraïbes ou en ressortent rapidement par les détroits 
entre les îles des Grandes Antilles (Puerto Rico, la Jamaïque, Saint-Domingue et Cuba) 
(Figure 12 ; Figure 14). Elles suivent le courant des Antilles qui coule à l’est de l’arc 
antillais et qui les entraîne en direction du nord. 
Ces deux routes sont chacune empruntées par environ la moitié des tortues simulées. Elles se 
rejoignent vers 30°N au large de la péninsule de Floride. 
 
Figure 14 : Routes de dispersion à partir d’Awala-Yalimapo. Expérience passive (a) et 
expérience active (b). Les flèches indiquent le sens majoritaire (flux net) des échanges entre 
chaque zone. La largeur du trait est proportionnelle au nombre de transits. Les cercles blancs 
représentent l’accumulation des tortues simulées dans les différentes zones. Leur taille est 
proportionnelle au nombre de tortue présente dans la zone à la fin des simulations. Voir le 





4.2.2. Traversée de l’Atlantique Nord jusqu’à la région des Açores 
Les juvéniles atteignent 30°N un à deux ans après avoir été lâchées (années 2 et 3 des 
simulations) soit par le courant de Floride, soit avec le courant des Antilles moins intense. Les 
tortues simulées (plus précisément 90% des tortues passives et 95% des tortues actives) 
entrent alors dans la région du Gulf Stream et sont entraînées en direction du nord-est par ce 
puissant courant. Les trajectoires simulées dans cette région peuvent être assez complexes. 
En effet, en aval du Cap Hatteras (〜35°N-75°0) le Gulf Stream devient instable et forme des 
méandres qui peuvent se pincer puis se détacher en formant des tourbillons avec lesquels des 
tortues simulées peuvent recirculer. Au large des Grands Bancs de Terre-Neuve (vers 40°N-
45°O), le Gulf Stream se sépare en deux « branches » principales avec lesquelles les tortues 
simulées poursuivent leur traversée de l’Atlantique Nord (Figure 13) : 
• Le Courant de Dérive Nord Atlantique (CDNA) qui coule vers le nord-est en direction 
des pays scandinaves. 
• Le Courant des Açores (CA) qui porte au sud-est en direction de l’archipel des Açores. 
C’est dans la région du Gulf Stream que les trajectoires des tortues actives commencent à 
diverger de façon marquée des trajectoires des tortues passives. En effet, à partir de 30°N les 
tortues rencontrent pour la première fois des températures de surface inférieures à T2. Des 
migrations saisonnières latitudinales apparaissent alors chez les tortues actives. Dans un 
premier temps, il s’agit seulement de retraits hivernaux en direction du sud pour échapper à 
des températures dangereuses. Des cycles migratoires complets (c’est-à-dire incluant la 
migration estivale retour en direction du nord) sont observés à partir de la 3e année de 
simulation lorsque les ressources du centre du gyre subtropical deviennent insuffisantes pour 
couvrir les besoins alimentaires des tortues actives ce qui les pousse à remonter au nord en 
été pour trouver des eaux plus productives. Une fois établi, le cycle migratoire saisonnier 
perdure jusqu’à la fin de l’expérience. 
Au cours de leur traversée de l’Atlantique Nord, l’amplitude des migrations saisonnières est 
d’environ 5°, entre 35°N à la fin de l’hiver et 40°N à la fin de l’été (années 6 à 11 sur la Figure 
15a). Notons que ces migrations saisonnières : 
a) Amènent les tortues actives à se concentrer à des latitudes qui correspondent au 





pas ralentie pendant les mois d’hiver (contrairement à ce qui se passe pour les tortues 
luths juvéniles qui traversent le Pacifique Nord) (Figure 13, Figure 15a).  
b) Maintiennent (de l’année 6 à l’année 11), les tortues actives plus au nord en moyenne 
que les tortues passives (qui dérivent grossièrement en suivant le parallèle 35°N, mais 
qui sont très dispersées autour de cet axe moyen comme le montre la Figure 15a). 
 
 
Figure 15 : Latitude et longitude au cours de la dispersion des tortues simulées. Latitude (a) 
et longitude (b) des tortues passives (vert) et actives (magenta). Les traits pleins représentent 
les valeurs moyennes de latitude et de longitude. Les limites de l’enveloppe sont fixées à plus 
ou moins un écart-type. 
 
 
4.2.3. Routes suivies à partir des Açores 
Durant la première partie de leur traversée de l’Atlantique Nord, les tortues passives et actives 
suivent des trajectoires différentes en termes de latitude moyenne mais qui restent 
globalement orientées vers l’est. A partir de la longitude des Açores (〜30°O) les trajectoires 
vont diverger de façon plus marquée. 
Cas passif 
La plupart des tortues passives arrivées à l’est des Açores, recirculent autour du centre du gyre 
subtropical, se rassemblant ainsi dans une large zone comprise grossièrement entre 22°N et 
38°N de latitude et entre 10°O et 50°O de longitude (Figure 12a). Très peu d’entre elles 
atteignent la zone côtière du Portugal, la mer Méditerranée ou la Mauritanie (Figure 12a ; 







Les tortues actives quant à elles continuent soit de circuler vers l’est, soit restent dans la région 
des Açores. Celles qui quittent les Açores peuvent atteindre le Portugal, bifurquer vers le sud 
pour rejoindre les côtes mauritaniennes (via le courant des Canaries) ou plus rarement 
remonter en direction du nord-est jusque dans le golfe de Gascogne (Figure 12b ; Figure 14b). 
Le Portugal est une véritable plaque tournante pour les tortues actives puisque près de 44% 
d’entre elles y transitent au cours de la simulation (Tableau 8). Passage obligé pour les tortues 
qui entrent ensuite en Méditerranée, le Portugal est également un point de passage pour un 
tiers de celles ayant finalement rejoint la Mauritanie. En fin de simulation, 24.4% des tortues 
actives demeurent dans la région des Açores, 25.5% se trouvent en Méditerranée et 29.5% au 
large de la Mauritanie (Tableau 8). 
Tableau 8 : Transits et accumulation des tortues passives et actives d’Awala-Yalimapo dans 
différentes zones de l’Atlantique Nord. 
Exp. GDM ANT GUS ACO POR MAU MED GASC 
 - Transits - 
Passif 43.5% 61.5% 93.9% 93.9% 6.8% 5.1% 1.8% 5.6% 
Actif 46.8% 60.4% 96.7% 96% 44.9% 37.7% 25.8% 4.3% 
 - Distribution finale - 
Passif 2.0% 0.0% 5.9% 19.7% 0.0% 0.1% 1.7% 0.9% 
Actif 4.0% 0.0% 0.0% 24.4% 2.0% 29.5% 25.5% 1.0% 
 
 
4.3. Mortalité induite par le froid 
Le diagnostic de la mortalité a été effectué de la même façon que dans le chapitre précédent : 
une tortue simulée est considérée comme morte si Tw<T1 durant dix jours consécutifs. 
L’arrivée des tortues simulées à 30°N coïncide avec l’apparition des mortalités induites par le 
froid. Les premières tortues simulées atteignent 30°N à la fin de la 1e année de simulation (voir 
animations de dispersion passive et active) soit environ un an plus tôt que dans le Pacifique. 
Le fait que la mortalité survienne plus rapidement dans l’Atlantique que dans le Pacifique 
s’explique par : 
• La position des plages de ponte étudiées : celle de Jamursba-Medi est située sur 





• La circulation océanique : dans le Pacifique le contre-courant nord equatorial ralentit 
la montée vers le nord de bon nombre de juvéniles en les faisant circuler vers l’est en 
milieu tropical. Dans l’Atlantique, au départ de Guyane, les courants (courant de 
Guyane, courant des Antilles, courant de Floride) sont globalement dirigés vers le nord 
et conduisent plus directement et plus rapidement les tortues luths simulées à des 
latitudes tempérées. 
A la fin du 1er hiver (alors que les tortues simulées n’ont pas encore atteint l’âge d’un an), 7.9% 
des tortues passives et 5.4% des tortues actives sont diagnostiquées comme étant mortes de 
froid (Figure 16). L’hiver suivant, où davantage de tortues sont présentes au-dessus de 30°N, 
la mortalité progresse de 26.5% chez les tortues passives et de 16.1% chez les tortues actives. 
Au cours des hivers suivants, la mortalité progresse encore de 13.7% chez les tortues passives 
et de 1.4% chez les tortues actives. La mortalité totale (en fin de simulation) s’élève ainsi à 
48.1% chez les tortues passives et 22.9% chez les actives.  
 
 
Figure 16 : Taux cumulé de mortalité induite par le froid. Pourcentage cumulé au cours de la 
simulation des tortues passives (vert) et actives (magenta) touchées par la mortalité liée au 
froid. 
 
Par rapport au Pacifique, où la mortalité des tortues passives atteignait 70%, la mortalité dans 
le cas passif est nettement réduite en Atlantique, ce qui indique des conditions thermiques 
plus clémentes. Cette différence de mortalité ne se retrouve pas dans le cas actif où les 
mortalités sont équivalentes dans les deux océans (~20%). Cela s’explique essentiellement par 
l’arrivée plus précoce des tortues à des latitudes tempérées dans l’Atlantique par rapport au 
Pacifique. Les tortues plus jeunes sont de moins bonnes nageuses, et ont également une 
résistance thermique plus restreinte (T1 plus élevé) ce qui limite l’efficacité de la nage dirigée 





La Figure 17 montre la distribution spatiale des mortalités dans les cas passif et actif. La plus 
grande partie des mortalités survient dans la région du Gulf Stream (80°O-45°O ; 30°N-45°N) 
et concerne des tortues âgées de 1 à 3 ans. Les mortalités plus tardives surviennent plus au 
nord et sont associées au CDNA. Il est aussi intéressant de voir qu’un petit nombre de tortues 
passives de 1 à 3 ans meurent dans le golfe du Mexique, ce qui n’est le cas d’aucune tortue 
active. Celles-ci sont pourtant présentes dans la zone à des âges équivalents mais leurs 
mouvements de nage leur permettent de s’extraire des eaux trop froides.  
 
 
Figure 17 : Cartes des positions des mortalités survenues chez les tortues simulées. Tortues 









4.4. Production primaire et implication pour la valeur sélective 
(fitness) des individus 
Les valeurs moyennes des PPN rencontrées par les tortues actives et passives (celles qui 
échappent à la mort par hypothermie) sont représentées à la Figure 18. 
 
 
Figure 18 : Production primaire nette moyenne rencontrée par les tortues simulées 
traversant l’Atlantique sans mourir de froid. Vert : tortues passives, Magenta : tortues 
actives. La moyenne ne prend en compte uniquement les tortues vivantes au moment où elle 
est calculée. La courbe en pointillées indique l’évolution de F(a) (les besoins alimentaires 
journaliers) au cours de la croissance des tortues simulées. 
 
Années de simulation 1 et 2 
Durant ces deux premières années, les tortues passives et actives rencontrent des PPN 
similaires et largement suffisantes par rapport à leurs besoins alimentaires. La chute de la PPN 
moyenne observée la première année correspond à l’éloignement progressif des eaux 
productives du plateau côtier sud-américain. 
Années de simulation 3 à 7 
Entre la troisième et la huitième année de simulation, la PPN moyenne le long des trajectoires 
passives et actives croît progressivement, passant de 20-30 mmolC/m²/j dans les eaux 
tropicales oligotrophes à 30-65 mmolC/m²/j dans les eaux plus productives de la zone de 
convergence subtropicale. Cette augmentation n’est cependant pas aussi rapide que celle des 
besoins alimentaires des juvéniles simulés de sorte que la PPN rencontrée n’est suffisante que 





Années de simulation 8 à 18 
Cas passif. La Figure 18 montre qu’à partir de la 8e année, la gamme des PPN moyennes 
rencontrées par les tortues passives stagne à mesure que les courants les concentrent au 
centre du gyre. La courbe de la PPN rencontrée n’atteint plus jamais le niveau de la courbe 
des besoins alimentaires.  Ce résultat montre le caractère défavorable, en termes d’accès à la 
ressource en proie, du scénario de dérive passive dans l’Atlantique Nord. Le centre du gyre 
subtropical n’est clairement pas une zone favorable au développement des tortues luths 
juvéniles.  
Cas actif. Le scénario est différent dans l’expérience active. En effet, la gamme de PPN 
moyennes rencontrées augmente continuellement après la 8e année jusqu’à être comprise 
entre 60 et 80 mmolC/m²/j en fin de simulation (Figure 18). Ce résultat montre l’importance 
de la nage dirigée dans l’accès des tortues juvéniles à la ressource alimentaire dans 
l’Atlantique Nord. On note cependant que, de la 9e à la 13e année, les tortues actives peinent 
à satisfaire leurs besoins alimentaires (tel que nous les avons modélisés). Cela suggère des 
conditions difficiles - en termes d’alimentation - au milieu de la traversée de l’Atlantique Nord, 
même pour des tortues dotées d’une capacité de nage. Les conditions redeviennent plus 
favorables après la 13e année avec les PPN moyennes plus élevées et plus proches de F(a) 
lorsque les tortues actives s’accumulent au niveau des habitats productifs de l’est du bassin 
(upwelling du Portugal et de Mauritanie, golfe de Gascogne, Méditerranée Occidentale). 
Comme dans le Pacifique, les tortues luths juvéniles qui arrivent sur les habitats productifs de 
l’est du bassin ont accès à une ressource en proie plus abondante. Cet accroissement des 
ressources alimentaires doit leur permettre d’accumuler des réserves, d’améliorer leur fitness 
et probablement d’atteindre rapidement la maturité sexuelle. Ces habitats sont déjà connus 
pour être des zones d’alimentation importantes pour les tortues luths adultes mais nos 
résultats suggèrent qu’ils seraient également des sites de développement cruciaux pour les 
tortues luths juvéniles et qu’ils seraient donc, à double titre, d’une importance capitale pour 











4.5. Temps de traversée, temps de résidence et distribution spatiale 
4.5.1. Temps de traversée pour l’ensemble des tortues simulées 
Le temps de traversée de l’Atlantique Nord est défini comme l’âge auquel les juvéniles simulés 
atteignaient 30°O. Cette longitude se situe au niveau des Açores et donc encore loin des côtés 
européenes. Elle a cependant été choisie car c’est, en moyenne, le point le plus à l’est 
qu’atteignent les tortues passives (Figure 15b). Comme dans le Pacifique, l’histogramme des 
temps de traversée (Figure 19) montre que : 
a) Le temps de traversée des tortues passives est généralement plus court que celui des 
tortues actives. 
b) Le taux de mortalité par hypothermie des tortues passives est lié au temps de 
traversée : il est d’autant plus élevé que le temps de traversée est court. Cette 
corrélation n’existe pas dans le cas actif. 
 
Figure 19 : Histogrammes des temps de traversée de l’Atlantique Nord (jusqu’à 30°O) par 
les tortues simulées. Tortues passives (a) et tortues actives (b). La couleur blanche (resp. 
noire) indique la proportion de tortues vivantes (resp. mortes) dans chaque classe de temps 
de traversée. Les lignes pointillées indiquent l’âge d’arrivée moyen à 30°O.   
 
La raison de la corrélation mortalité/temps de traversée dans le cas passif est identique à celle 
que nous avions détectée dans le Pacifique : les tortues passives qui traversent le plus 
rapidement l’Atlantique Nord sont celles qui montent le plus au nord et donc rencontrent les 
eaux les plus froides. Chez les tortues actives en revanche, la nage active (et les migrations 
saisonnières) amène toutes les tortues à visiter les mêmes bandes de latitudes aux mêmes 
saisons de sorte que leur taux de mortalité par le froid est relativement uniforme, quel que 





4.5.2. Analyse des temps de traversée 
Pour pouvoir expliquer quantitativement les différences entre les temps de traversées des 
tortues actives et passives nous nous sommes concentrés, comme dans le Pacifique, sur les 
deux classes de temps de traversée les plus représentées : 5 ans en passif (Figure 19a) et 8 
ans en actif (Figure 19b). 
Comme signalé plus haut, les trajectoires actives et passives ne commencent à différer de 
façon marquée qu’à la fin de leur première année de vie, c'est-à-dire à partir du milieu de la 
seconde année de simulation. A ce moment, la position moyenne des tortues passives et 
actives se trouve à proximité de (25°N-69°O) et il leur reste environ 3600 km à parcourir pour 
atteindre 30°O. Les tortues passives mettent 4 années supplémentaires pour y arriver, contre 
7 ans pour les tortues actives.  
Au cours de la traversée, les tortues passives sont entraînées par des courants ayant une 
vitesse zonale (uc) moyenne de 0.0288 m/s qui leur permet effectivement de parcourir 3600 
km en 4 ans. Les tortues actives, quant à elles, rencontrent des courants ayant une vitesse 
zonale moyenne à peine plus faible, uc = 0.0270 m/s, mais ont une vitesse de nage moyenne 
dirigée vers l’ouest un = -0.011 m/s. Leur vitesse zonale au sol ug vaut donc 0.016 m/s ce qui 
leur permet bien de parcourir quasiment 3600 km en 7 ans.  
On constate donc que, dans l’Atlantique, c’est essentiellement la nage vers l’ouest qui est 
responsable de l’allongement du temps de traversée, l’affaiblissement des courants 
rencontrés (6 %) ne jouant qu’un rôle mineur. Ce résultat diffère de celui obtenu dans le 
Pacifique où l’affaiblissement du courant zonal rencontré par les tortues actives était de 
l’ordre de 25 %. Ce résultat est dû à l’existence du courant des Açores vers lequel les tortues 
actives convergent en hiver.  
4.5.3. Variations zonales de la vitesse de nage 
Le fait que la nage des tortues actives soit biaisée vers l’ouest indique que, comme dans le 
Pacifique Nord, les habitats sont plus favorables à l’ouest qu’au centre du bassin. Cependant, 
contrairement au cas du Pacifique, il s’avère que c’est essentiellement la composante 
thermique de l’habitat qui est à l’origine de ce gradient zonal, en particulier en hiver. La Figure 
20 montre en effet que durant cette saison (pour une tortue d’un âge donné, ici 7 ans) hT est 





zonal de hT qui gouverne le gradient zonal de l’habitat total alors que hF varie moins. En été, 
le gradient zonal des différents indices de favorabilité de l’habitat (hT, hF, h) est relativement 
faible, sauf sur le bord Est du bassin où la forte productivité, observée en particulier au large 
des côtes du Portugal et de Mauritanie, crée une augmentation marquée de hF qui se reporte 
sur l’habitat total et induit une vitesse de nage, cette fois dirigée vers l’est. C’est cette nage 
vers l’est qui permet aux tortues actives d’accéder à ces habitats favorables. Le même 
comportement est observé dans le Pacifique Nord lorsque les tortues simulées atteignent la 
zone productive du courant de Californie. 
 
Figure 20 : Indice de favorabilité de l’habitat total, thermique et alimentaire dans 
l’Atlantique le long d’un transect longitudinal. Hiver boréal (a) et été boréal (b). Les habitats 
calculés correspondent à une tortue âgée d’environ 6 ans (année 7 de la simulation). Les 
courbes représentent les valeurs moyennes de l’indice de favorabilité de l’habitat total (h, 
noir), thermique (hT, rouge) et alimentaire (hF, vert) dans une bande de latitude comprise 
entre 30°N et 45°N le long d’un transect longitudinal entre 70°O et 10°O. 
 
4.5.4. Impact de la nage sur la distribution des juvéniles et le risque de 
captures accidentelles 
Comme dans le Pacifique, l’ajout d’une vitesse de nage motivée par la recherche d’habitats 
favorables, modifie considérablement la distribution spatiale et temporelle de la densité de 
juvéniles. La Figure 21 montre les cartes de densité obtenues dans le cas passif et dans le cas 
actif. La densité est ici mesurée ici en « jour-tortues », c'est-à-dire en nombre de positions 
journalières simulées enregistrées dans chaque cellule de 1° x 1° au cours d’une simulation 
complète (18 ans). On constate ainsi que, comme attendu, la densité des tortues passives est 
maximale au centre du gyre subtropical où les courants les rassemblent. Par contre, la 





• Dans la traversée de l’Atlantique Nord, les migrations saisonnières concentrent les 
individus dans une bande de latitude comprise entre 30°N et 45°N. 
• Egalement pendant la traversée l’apparition de la nage vers l’ouest ralentit la dérive 
des tortues actives et augmente leur temps de résidence dans le centre du bassin, en 
particulier dans la région des Açores et dans une moindre mesure dans celle du Gulf 
Stream. Cette zone de densité maximale se situe cependant 5° à 7° plus au nord que 
la zone de densité maximale des tortues passives.   
• Enfin, sur le bord Est du bassin, la nage dirigée pousse les tortues actives à rejoindre 
et à se concentrer sur les habitats productifs des côtes du Portugal, du large de la 
Mauritanie et de la mer Méditerranée. 
 
 
Figure 21 : Cartes de présence des tortues simulées dans l’Atlantique Nord. Densité de 
distribution des tortues passives (a) et actives (b) dans l’Atlantique Nord calculées à partir du 
nombre de positions journalières (ou « jour-tortues ») dans des cellules de 1°x1°. 
 
Ces résultats ont des implications importantes vis-à-vis du risque d’interaction avec les 
activités de pêche. Dans l’Atlantique Nord, deux types de pêcheries semblent 
particulièrement susceptibles de capturer accidentellement des tortues luths juvéniles : les 





Palangriers hauturiers (pêche industrielle) 
Les pêcheries palangrières sont les plus importantes pêcheries industrielles tant par la 
superficie qu’elles exploitent que par l’effort de pêche qu’elles déploient. Elles représentent 
l’une des menaces les plus importantes pour les tortues luths dans le monde mais plus 
particulièrement dans l’Atlantique (Lewison et al., 2004). Des navires palangriers opèrent dans 
la quasi-totalité de l’Atlantique Nord (tropical et tempéré) et de la Méditerranée (Figure 22). 
Il existe donc un risque d’interaction dans tous les habitats pélagiques traversés par les tortues 
luths juvéniles durant leur dispersion. Cependant, l’effort de pêche de ces flottilles est 
particulièrement concentré dans plusieurs zones où la simulation active indique la présence 
de nombreuses tortues luths juvéniles : les côtes atlantiques du Maroc et le large de la 
Mauritanie (Figure 22a ; Fossette et al., 2014) ainsi que l’ouest de la mer Méditerranée (Figure 
22b ; Lewison et al., 2004). 
 
Figure 22 : Effort de pêche palangrier en Atlantique Nord et en Méditerranée.  (a) Atlantique 
Nord entre 1995 et 2009. L’effort de pêche est ici représenté par un indice ayant 3 modalités 
(faible, moyen et fort). (b) Méditerranée au cours de l’année 2000. La couleur correspond à 
l’intensité de l’effort de pêche (nombre d’hameçons croissant vers le rouge). Dans les deux 
cas l’effort de pêche est calculé dans des cellules de 5°x5°. Respectivement extraits de Fossette 






Navires côtiers polyvalents (pêche artisanale ou vivrière) 
Ces navires utilisent différents engins de pêche (filets maillants, palangres, lignes à main). 
Malgré leur caractère artisanal, ces pêcheries peuvent avoir un impact très important (égal 
voire supérieur à celui des pêcheries industrielles) sur les populations de tortues marines  
(Peckham et al., 2007 ; Alfaro‐Shigueto et al., 2011) notamment parce que l’usage répandu 
des filets maillants dans ces pêcheries engendrent des taux de mortalités élevés chez les 
tortues capturées (Lewison & Crowder, 2007 ; Nicolau et al., 2016). L’impact de ces pêcheries 
sur les populations de tortues est cependant très souvent sous-estimé à cause du manque de 
données disponibles pour le caractériser (Alfaro-Shigueto et al., 2010 ; Wallace et al., 2010b). 
La simulation active suggère que la densité de tortues luths juvéniles est élevée dans les zones 
productives du bord Est de l’Atlantique notamment au niveau des côtes du Portugal et du 
nord-ouest de l’Afrique où opèrent de très importantes flottilles de petits navires côtiers 
polyvalents (INE, 2015 ; Stewart et al., 2010). Le Portugal compte près de 3 000 de ces bateaux 
(INE, 2015) dont on sait qu’ils sont responsables de captures accidentelles de tortues 
caouannes et de tortues luths, dont des juvéniles (Nicolau et al., 2016). Concernant le nord-
ouest de l’Afrique, la simulation active montre un chemin de dispersion très côtier (Figure 23a) 
emprunté par près de 30% des tortues simulées qui coïncide avec une très forte densité (l’une 




Figure 23 : Dispersion sur le bord Est du bassin Nord Atlantique et densité des flotilles 
cotières artisanales le long de la côte d’Afrique de l’Ouest. (a) Carte de dispersion dans l’est 
de l’Atlantique Nord. La couleur correspond à l’âge des tortues simulées. Les flèches 
schématisent les routes de dispersion principales dans l’est de l’Atlantique Nord. (b) Densité 
de navires artisanaux (en mètre-bateaux/km²) au large de l’Afrique de l’Ouest. La couleur 
correspond à la densité de navires. La zone entourée correspond à la densité maximale de 





4.6. Eléments de validation 
La validation de nos résultats de simulation n’est pas chose aisée mais on dispose néanmoins 
de deux types d’observations dont on peut vérifier si elles sont cohérentes avec nos résultats : 
1) De nombreuses tortues luths adultes ont été suivies au départ des plages de ponte 
de l’Atlantique Nord-Ouest (près de 30 études dénombrées entre 2004 et 2014 par 
Fossette et al., 2014). Ces suivis ont permis de mettre en évidence les principaux sites 
d’alimentation utilisés au stade adulte. Si on admet l’hypothèse du But Migratoire 
Acquis (voir (BMA, p40), nos simulations doivent montrer la présence de juvéniles sur 
les sites d’alimentation des adultes. Il s’agit là d’une vérification « indirecte » de nos 
résultats. 
2) Une vérification directe peut être obtenue grâce aux données de captures 
accidentelles et d’échouage de tortues luths juvéniles collectées en Atlantique. On 
dispose généralement des tailles des individus capturés ou échoués. Etant donné les 
courbes de croissance (Avens et al., 2009 ; Jones et al., 2011), il  est facile de vérifier si, 
dans la zone de capture ou d’échouage, notre modèle positionne des individus simulés 
de taille comparable aux individus observés. 
4.6.1. Comparaison entre zones exploitées par les adultes et visitées par 
les juvéniles simulés  
La Figure 24 présente les principaux habitats d’alimentation des tortues adultes identifiés par  
Fossette et al. (2014). Il s’agit principalement : 
• Des côtes nord-américaines et en particulier la région de Nouvelle-Écosse. 
• De la région du Gulf Stream et de l’Atlantique Nord Central (région des Açores). 
• Des côtes d’Europe de l’Ouest notamment l’upwelling du Portugal et le golfe de 
Gascogne. 
• Des côtes d’Afrique de l’Ouest en particulier l’upwelling de Mauritanie. 
• Du golfe du Mexique. 
On peut ajouter à cette liste la mer Méditerranée. En effet, bien qu’aucun adulte n’y ait été 
suivie par satellite, la Méditerranée est clairement un site d’alimentation des tortues luths de 





mer reportées par Casale et al. (2003) et Karaa et al. (2013; 2016) ainsi que l’échouage en 
Turquie d’une femelle adulte baguée précédemment sur une plage de ponte de Trinidad 
(Sönmez et al., 2008).  
 
 
Figure 24 : Mouvements et densités de distribution de 52 tortues luths de l’Atlantique Nord-
Ouest entre 1995 et 2010. (a) Migrations de tortues luths (majoritairement adultes) suivies 
par satellite. Lignes noires : trajectoires de femelles marquées durant la ponte ; lignes grises : 
trajectoires d’individus marqués sur ou à proximité de sites d’alimentation. Les points 
bleus indiquent les plages de marquages et les points violets les positions des marquages en 
mer. (b) Densités de distribution de tortues luths calculées à partir des positions journalières 
des individus marqués. Trois classes de densités ont été définies : faible (low), moyenne 
(medium) et élevée (high). Les pointillés gris représentent les limites des ZEE. Les ellipses 
colorées délimitent 5 grandes zones d’alimentation des tortues luths de l’Atlantique Nord-
Ouest : Noir = golfe du Mexique ; Marron = côte est nord-américaine (incluant la Nouvelle-
Écosse) ; Bleu = régions océaniques du Gulf Stream (foncé) et d’Atlantique Nord 
Central/Açores (clair) ; Jaune = Europe Occidentale ; Vert = upwelling de Mauritanie. Les 
encarts blancs précisent l’emplacement de la Nouvelle-Écosse (NE), des Açores (AZ), des îles 
Canaries (IC) et de l’archipel du Cap Vert (CV). Extrait et adapté de Fossette et al, 2014. 
 
La théorie du BMA suggère que des tortues luths serait présentes sur ces sites au stade 
juvénile. Des données de captures accidentelles et des échouages confirment cette 
hypothèse (présence de tortues luths juvéniles) dans certaines de ces zones comme le golfe 
de Gascogne (échouages ; Mornière & Dell’Amico, 2011 ; Dell’Amico, com. perso.), le Portugal 





(captures ; Coelho et al., 2015) et la mer Méditerranée (captures, échouages et observations 
en mer ; Casale et al., 2003 ; Karaa et al., 2013 ; Karaa et al., 2016). La présence de tortues 
luths juvéniles dans la région des Açores est également hautement probable. Les alentours de 
l’archipel constituent en effet un habitat de développement bien connu pour les tortues 
caouannes océaniques (Carr, 1986 ; Bolten et al., 1995) dont le mode de vie est proche de 
celui de D. coriacea au stade juvénile et dont la dispersion au départ des colonies de Floride 
est sans doute similaire, au moins grossièrement, à celle des tortues luths de l’Atlantique 
Nord-Ouest (Hays & Marsh, 1997 ; Putman et al., 2012). 
On constate ainsi que :  
a) L’hypothèse de dérive passive produit une carte de densité des juvéniles peu 
compatible avec ces observations. On observe en effet que dans les zones où la 
présence de tortues luths juvéniles est avérée ou fortement probable, les tortues 
passives ont soit (1) traversé rapidement ces zones (région des Açores), (2) n’ont fait 
que s’en approcher (Portugal), (3) n’y sont pas parvenu (Méditerranée, Mauritanie) ou 
(4) sont mortes de froid au cours de leur voyage (golfe de Gascogne) ou durant leur 
séjour (golfe du Mexique). Enfin, la plupart des tortues passives finissent par se 
rassembler dans le centre du gyre subtropical, une région considérée comme un 
« désert » océanique (Marañón et al., 2000) que les tortues adultes suivies par 
télémétrie satellite ont tendance à traverser très rapidement (Fossette et al., 2010a ; 
Chambault et al., 2017), et qui n’est donc certainement pas un habitat de 
développement favorable pour la tortue luth. 
b) Les résultats spatiaux de la simulation de dispersion active sont beaucoup plus 
plausibles. Des tortues actives sont observées sur chacun des sites où leur présence et 
avérée ou fortement probable, à l’exception de la Nouvelle-Écosse (dont le cas est 
discuté ci-dessous). La nage dirigée a, de plus, systématiquement augmenté le temps 
de résidence des tortues actives dans ces secteurs. On peut enfin noter que toutes les 
zones où se sont accumulées des tortues actives sont caractérisées par de fortes 
productions primaires ce qui en fait des habitats de développement plausibles pour 






La Nouvelle-Écosse est la seule zone exploitée par les tortues adultes à ne pas être fréquentée 
(ou très peu) par des juvéniles simulés actifs. La Nouvelle-Écosse est bordée par des eaux 
froides amenées du nord par le courant du Labrador (Talley & McCartney, 1982). La 
température de surface y est constamment inférieure à 20°C et n’est supérieure à 15°C que 
de début Juillet à mi-Octobre. Selon notre modèle d’habitat thermique, ces températures 
empêchent strictement les tortues luths simulées d’accéder à cette région avant un âge de 
(minimum) 6 ans. Le fait que seuls des individus de grande taille, adultes ou grands juvéniles, 
soient observés en Nouvelle-Écosse (James et al., 2005) confirment un accès tardif de l’espèce 
à cette région, ce qui serait cohérent avec l’habitat thermique modélisé. Cependant, le 
modèle STAMM ne simule pas l’arrivée de grands juvéniles dans la région. La majorité des 
tortues actives qui s’approchent de la Nouvelle-Écosse sont âgées de 3 à 5 ans. Elles sont donc 
trop jeunes pour accéder à cette région froide. Cela suggère que la découverte de la Nouvelle-
Écosse par les tortues luths découlerait d’un processus qui n’est pas reproduit dans le modèle 
STAMM ou qui se déroulerait en dehors de la période prise en compte dans les simulations. 
Plusieurs scénarii peuvent être envisagés pour expliquer ce résultat :  
1) Certains juvéniles ne quittent pas le bord Ouest de l’océan Atlantique. Certains individus 
pourraient se développer pendant plusieurs années dans l’ouest de l’Atlantique (Caraïbes, 
golfe du Mexique, plateau continental nord-américain, qui sont toutes des zones par 
ailleurs fréquentées par les adultes). Ces tortues éviteraient ainsi d’être entraînées par le 
Gulf Stream et pourraient remonter progressivement vers le nord le long de la côte nord-
américaine pour atteindre la Nouvelle-Écosse à un âge auquel elles seraient suffisament 
résistantes au froid pour supporter les températures de cette région. La résolution 
relativement faible (0.25° x 0.25°) du modèle océanographique utilisé pourrait être à 
l’origine d’une rétention insuffisante sur le plateau continental, entre la côte américaine et 
le Gulf Stream, qui empêcherait la simulation de ce type de comportement. On pourrait 
également imaginer l’existence chez les tortues luths dans l’Atlantique Nord, d’un 
comportement de nage spécifique qui s’opposerait à la circulation océanique pour 
favoriser leur rétention à proximité de la côte américaine. 
2) Les tortues rebroussent chemin au cours de leur dérive vers l’est. C’est un comportement 
qui a été observé chez près de 30% des tortues caouannes océaniques suivies par satellite 
dans le Pacifique Nord (n = 231, Briscoe et al., 2016). Le modèle STAMM engendre bien une 
composante de nage vers l’ouest chez les tortues actives traversant l’Atlantique mais cette 





Briscoe et al. (2016), un tel comportement pourrait relever d’une décision par la tortue de 
retourner vers un habitat identifié comme favorable avant de trop s’en éloigner plutôt que 
de poursuivre aléatoirement sa route vers des habitats inconnus (compromis énergétique). 
Ce type de mouvement n’étant pas directement gouverné par la favorabilité des habitats, 
il n’est pas reproduit par STAMM.  
3) Les tortues découvrent la Nouvelle-Écosse à l’âge adulte. A ce jour il n’a pas été possible 
de caractériser exactement la maturité sexuelle des individus observés en Nouvelle-Ecosse 
(il faudrait pour cela procéder à des autopsies). Les tortues sont qualifiées de grands 
juveniles ou d’adultes sur le seul critère de leur taille. Il est donc possible que seuls des 
tortues adultes soient présentes en Nouvelle-Écosse ce qui impliquerait qu’elles 
découvriraient cette région uniquement après leur première migration reproductrice, par 
exemple en retournant se nourrir dans la région du Gulf Stream comme certains adultes le 
font (Chambault et al., 2017). A partir de là, une nage motivée par la recherche de 
nourriture pourrait amener ces adultes vers la Nouvelle-Écosse, une zone où les méduses 
abondent et où la température autorise la présence d’individus de grande taille. 
4.6.2. Comparaison entre taille des juvéniles observés et simulés  
A défaut de disposer d’estimations d’âge précises nous avons utilisé des mesures de taille 
(Longueur Courbe de Carapace ou LCC) d’individus capturés ou échoués au niveau de 
différents habitats de développement potentiels de l’Atlantique Nord (golfe de Gascogne, 
Portugal, Méditerranée et Mauritanie). Pour les besoins de la comparaison nous avons 
systématiquement transformé l’information « âge » donnée par le modèle en « taille » grâce 
à deux courbe de croissance différentes : celle de Jones et al. (2011) utilisée dans STAMM (Eq. 
(13), Chapitre II, p70) et celle de Avens et al. (2009). La relation de Jones exprime la Longueur 
Droite de la Carapace (LDC) en fonction de l’âge. Cette donnée est convertie en LCC (en cm) 
en utilisant la relation proposée par Jones et al. (2011) : 
𝐿𝐶𝐶 = 1.04 (𝐿𝐷𝐶 + 2.04) 
Dans chaque secteur, la taille minimale observée caractérise la première cohorte d’individus 
présents et peut donc être directement comparée aux sorties du modèle (qui ne simule la 
dispersion que d’une seule cohorte). Elle constitue une estimation quasi-directe de la durée 






Tableau 9 : Tailles des tortues juvéniles observées et simulées dans quatre sites de 
développement potentiels de l’Atlantique Nord-Est. Les tailles correspondent à la LCC. Les 
LCC minimales et moyennes sont renseignées dans chaque zone. Les tailles des tortues 
simulées sont calculées à partir de deux courbes de croissance différentes issues de Jones et 
al. (2011) et de Avens et al. (2009).  *Coelho et al., 2015 : le calcul de la moyenne inclus 
l’ensemble des tortues mesurées et non uniquement les juvéniles. Les auteurs indiquent 
cependant que seules les plus petites tortues ont pu être mesurées ce qui doit biaiser la 
moyenne vers les petites tailles. 
Zone 
Modèle Observations 
Jones et al. (2011) Avens et al. (2009)  
Min. Moy. Min. Moy. Min. Moy. Source 
Mauritanie 80cm 139cm 38cm 98cm 62cm 118cm* Coelho et al., 2015 
Portugal 113cm 141cm 61cm 102cm 80-90cm 130cm Nicolau et al., 2016 
Méditerranée 120cm 144cm 68cm 108cm 100cm 133cm 
Casale et al., 2003 
Karaa et al.,2013,2016 
G. Gascogne 133cm 142cm 83cm 104cm 106cm 133cm Dell’Amico com. perso. 
 
Dans chacune des zones la plupart des juvéniles observés sont relativement grands avec des 
LCC dépassant le plus souvent 1 mètre. La Mauritanie est la région qui accueille la plus petite 
tortue observée (LCC = 62 cm), suivie du Portugal (80cm < LCC < 90 cm), de la Méditerranée 
(LCC = 100 cm) et du golfe de Gascogne (LCC = 106 cm) (Tableau 9). Les tailles moyennes sont 
relativement similaires entre les zones (LCC ̅̅ ̅̅ ̅̅   ~ 130 cm) à l’exception de la Mauritanie (LCC ̅̅ ̅̅ ̅̅  = 
118 cm) dont le cas est cependant particulier. Les auteurs indiquent en effet que pour des 
raisons logistiques seuls les plus petits individus ont été mesurés (48 mesures pour 183 
captures) ce qui biaise la moyenne vers les petites tailles (Coelho et al., 2015, voir Tableau 9). 
Les tailles prédites par le modèle STAMM s’avèrent cohérentes avec la plupart de ces 
observations :   
• Tout d’abord, le modèle simule bien l’ordre des plus petites tailles observées et donc 
très probablement la séquence d’arrivée des tortues luths juvéniles dans les 
différentes zones : la Mauritanie a bien été le premier secteur à recevoir des tortues 
simulées « vivantes », suivie du Portugal puis de la Méditerranée et du golfe de 
Gascogne. Ce résultat suggère que STAMM simule correctement le déroulement du 
circuit de dispersion.  
• De plus, les tailles minimales observées dans les quatre secteurs sont 





d’après Avens et al. (2009) (borne inférieure) et celle estimée d’après Jones et al. 
(2011) (borne supérieure). Cela indique, malgré l’incertitude importante liée à l’écart 
entre les des deux courbes, que le modèle reproduirait de façon plausible les durées 
minimales des trajets vers chacune des zones. 
• Enfin, comme cela est effectivement observé, les tailles moyennes des tortues 
simulées sont proches dans les quatre zones. Elles sont également, comme les tailles 
minimales, cohérentes avec les observations : les tailles moyennes observées sont 
toujours comprises entre les tailles déduites des courbes de croissances de Avens et 
al. (2009) et de Jones et al. (2011). Ceci indique donc que la moyenne d’âge des 
groupes d’individus simulés dans les quatre zones étudiées est cohérente avec la 
moyenne d’âge observée. Ces résultats suggèrent que la distribution simulée des 
temps d’arrivée et des temps de rétention dans ces 4 zones est proche de la réalité. 
Il est cependant important de préciser que ces résultats, malgré leur cohérence, sont à 
considérer avec prudence pour au moins deux raisons :  
• Il est difficile d’estimer l’âge des tortues simulées en se basant simplement sur leur 
taille (et inversement d’inférer directement l’âge des tortues observées à partir de la 
mesure de taille). En effet, chez les ectothermes, et chez les tortues marines en 
particulier, la taille reflète assez mal l’âge des individus puisque ces animaux sont 
capables de différer ou d’accélérer leur croissance en fonction des conditions 
environnementales (températures, abondance de proies) rencontrées (Bjorndal, 
1985 ; Bjorndal et al., 2003). Or les différentes routes de dispersion à travers 
l’Atlantique Nord doivent être associées à des conditions plus ou moins favorables 
pour les tortues juvéniles. Par exemple, les juvéniles échoués dans le golfe de 
Gascogne, la plus septentrionale des 4 zones, ont dû rencontrer les eaux les plus 
froides au cours de leur trajet et ont sans doute connu une croissance plus lente. La 
comparaison des observations avec des tailles simulées en utilisant des courbes de 
croissance lente (Avens et al,. 2009) ou rapide (Jones et al,. 2011) a donc tout son sens.  
Pour pouvoir surmonter ce problème et évaluer précisément la validité les temps de 
trajet simulés par le modèle, une estimation précise de l’âge, et non de la taille, des 
tortues échouées ou capturées sur les sites de développement serait nécessaire. A ce 
titre, une estimation systématique, par squelettochronologie, de l’âge des individus 





• L’origine des tortues observées dans les différentes zones est incertaine. Elles 
peuvent provenir d’autres sites de ponte de la population d’Atlantique Nord-Ouest 
(Amérique Centrale, Caraïbes, Floride) mais aussi, même si cela est moins probable, 
des sites de la population d’Atlantique Est (Gabon). Seul un travail d’analyse génétique 
pratiqué sur tous les individus capturés pourrait réduire cette incertitude.  
4.6.3. Le cas de la Méditerranée 
Présence et origine des tortues luths en Méditerranée 
La présence de la tortue luth en Méditerranée est avérée par des captures régulières d’adultes 
et de grands juvéniles (Casale et al., 2003 ; Karaa et al.,  2013 ; Karaa et al., 2016 ; voir Tableau 
9). Même si l’on ne dispose pas d’analyses génétiques pour le confirmer, il est plus que 
probable que ces tortues proviennent de la population de l’Atlantique Nord-Ouest. En effet : 
1) La tortue luth ne se reproduit pas en Méditerranée (sauf exception, voir Lescure et al., 
1989). 
2) Les données de suivi par satellite disponibles indiquent jusqu’à présent que les tortues 
luths adultes de l’Atlantique Est sont cantonnées à l’Atlantique Sud (Fossette et al., 
2010a ; Witt et al., 2011 ; Almeida et al., 2011) ce qui suggère (théorie du BMA) que 
c’est également le cas pour les juvéniles. Au contraire, on sait que les tortues luths 
adultes de l’Atlantique Nord-Ouest fréquentent le bord Est du bassin Atlantique (e.g. 
Fossette et al., 2014) et sont donc susceptibles de rentrer en Méditerranée. 
3) La migration de tortues luths depuis des sites de reproduction de l’Atlantique Nord-
Ouest vers la Méditerranée est attestée par au moins un cas d’échouage sur les côtes 
turques d’une tortue baguée à Trinidad (Antilles) quelques mois auparavant (Sönmez 
et al., 2008).  
Pourquoi les tortues luths entrent-elles en Méditerranée ? 
Environ 25% des tortues actives se trouvent en Méditerranée à l’issue du temps de simulation 
contre moins de 2% des tortues passives. La nage dirigée semble donc jouer un rôle clé dans 
l’entrée des tortues simulées en Méditerranée. On observe effectivement dans nos 
simulations que les tortues passives ne s’approchent pas suffisamment de Gibraltar pour être 
entraînées par le courant de surface qui, à proximité du détroit de Gibraltar, pousse les eaux 





nombreuses à être attirées par les habitats productifs de la côte marocaine ou du sud de la 
péninsule Ibérique, en particulier dans le golfe de Cadiz. De nombreuses observations 
confirment d’ailleurs la présence de tortues luths (mais aussi de tortues caouannes) dans ce 
golfe (Caminas & Valeiras, 2003 ; Rojo–Nieto et al., 2011). Celles-ci viennent profiter de la 
productivité de ses eaux enrichies par les panaches fluviaux du Guadiana et du Guadalquivir 
(Nicolau et al., 2016). Les navires marocains (fileyeurs et palangriers) capturent également des 
tortues luths plus au large, entre les côtes espagnoles et marocaines, dans le voisinage du 
Détroit de Gibraltar (Benhardouze et al., 2012).  
Distribution des tortues actives en Méditerranée 
La Figure 25 montre que la densité simulée des tortues actives en Méditerranée recoupe de 
manière frappante la distribution des captures accidentelles compilée par Casale et al. (2003).  
La différence de densité des captures accidentelles entre la partie occidentale et la partie 
orientale du bassin Méditerranéen est particulièrement marquée. Il faut probablement la 
considérer avec quelques précautions car, comme l’expliquent Casale et al. (2003), les taux de 
signalements sont sans doute plus élevés dans les pays du nord-ouest du bassin (notamment 
la France, l’Espagne et l’Italie) que dans ceux du sud-est (en particulier la Libye) ce qui crée 
vraisemblablement un biais d’observation.  
Mis à part ce biais probable, on note que la distribution des captures accidentelle met 
clairement en évidence des zones de concentration comme la mer Tyrrhénienne, le golfe du 
Lion ou encore les côtes Tunisiennes (Casale et al., 2003 ; Karaa et al., 2013 ; Karaa et al., 
2016). Il s’agit de zones où les efflorescences saisonnières d’hydroméduses et de 
scyphoméduses (proies courantes des tortues luths) sont importantes (Touzri et al., 2004 ; 
Licandro et al., 2010). Les résultats de la simulation active sont cohérents avec cette 
hypothèse. Les tortues actives se sont en effet concentrées en mer d’Alboran, le long des côtes 
Algériennes et Tunisiennes (dans le golfe de Gabès en particulier), en mer Tyrrhénienne (Sicile, 
Italie) ainsi que dans le golfe du Lion et dans le panache fluvial de l’Ebre (côte espagnole). Elles 
y ont trouvé des habitats productifs qui les ont retenues, limitant ainsi fortement leur passage 
en Méditerranée Orientale où les PPN étaient globalement moins élevées. On notera par 
ailleurs que les rares tortues passives à entrer en Méditerranée n’ont pas connu de rétention 






Figure 25 : Distribution des observations de tortues luths et des tortues simulées en 
Méditerranée. (a) Distribution des observations (captures accidentelles, échouages et 
observations en mer) de tortues luths en Méditerranée. La taille des cercles est 
proportionnelle au nombre de captures. Extrait de Casale et al. (2003) (b) Densité de 
distribution des tortues actives en Méditerranée. 
 
La distribution spatiale des tortues actives en Méditerranée semble donc bien être la 
conséquence de leur agrégation  sur les habitats favorables de Méditerranée Occidentale 
(comme le supposaient Casale et al., 2003) et non la conséquence de la circulation océanique 







4.7. Comparaison de la favorabilité des dispersions simulées dans le 
Pacifique et dans l’Atlantique 
Au cours des 30 dernières années les effectifs d’individus reproducteurs auraient fortement 
diminué pour la population du Pacifique Ouest (Tapilatu et al., 2013) tandis qu’ils seraient 
restés stables, voire auraient augmentés au sein de la population d’Atlantique Nord-Ouest 
(Tiwari et al., 2013d). A l’heure actuelle ces tendances démographiques différentes ont 
surtout été reliées aux menaces anthropiques auxquelles les deux populations font face. Par 
exemple les plages de pontes de l’Atlantique Nord-Ouest sont bien protégées (Troëng et al., 
2004) tandis qu’ont longtemps perduré, voire perdurent toujours, la collecte illégale des œufs 
et la chasse des adultes pour leur viande sur les sites de reproduction du Pacifique Ouest 
(Suarez & Starbird, 1996 ; Tapilatu et al., 2013 ; Tapilatu et al., 2017). Par contre, dans les deux 
océans, les tortues luths sont exposées à un risque important de capture accidentelle par les 
navires de pêche que ce soit au large (Lewison et al., 2004 ; Wallace et al., 2013a ; Lewison et 
al., 2014) ou à proximité des côtes (Ferraroli et al., 2004 ; Livingstone, 2006 ; Lum, 2006 ; 
Georges et al., 2007 ; Riskas & Tiwari, 2013 ; Tapilatu et al., 2013). Il est donc difficile de 
comprendre sur la base de ces seuls éléments pourquoi la population de l’Atlantique Ouest se 
porte bien tandis que celle du Pacifique Ouest poursuit son déclin. 
Les travaux de Saba (2007 ; 2008a ; 2008b) ont démontré que les conditions 
environnementales pouvaient influencer la fréquence de la reproduction des tortues luths et 
donc impacter la résilience des populations face aux menaces anthropiques. Nos simulations 
pourraient apporter les premiers éléments concrets pour élargir ce raisonnement au stade 
juvénile et identifier des facteurs intervenant au cours de la dispersion qui pourraient 
expliquer, au moins en partie, les tendances démographiques différentes des deux 
populations.  
Nous avons identifié trois facteurs qui pourraient expliquer des différences dans le 
développement des tortues luths juvéniles dans le Pacifique Nord et l’Atlantique Nord : la 
température de l’eau et la productivité dans les zones traversées ainsi que la largeur du 
bassin océanique traversé. 
La Figure 26 montre la température moyenne mensuelle climatologique dans l’Atlantique et 
dans le Pacifique entre 30 et 45°N, une bande de latitude dans laquelle se concentre la 





l’Atlantique Nord est plus chaud que le Pacifique Nord d’environ 3°C, une différence qui reste 
quasi-constante tout au long de l’année. 
 
 
Figure 26 : Courbe de la température de surface dans le Pacifique Nord et dans l’Atlantique 
Nord tempérés au cours de l’année. Moyenne mensuelle climatologique (entre 2002 et 2008) 
de la température de surface entre 30°N et 45 °N dans le Pacifique Nord (jaune) et dans 
l’Atlantique Nord (bleu). 
 
Cette différence dans les températures rencontrées par les juvéniles simulés n’impacte pas la 
mortalité par hypothermie des tortues actives (proche de 20 % dans les deux océans) mais 
joue par contre sur les latitudes auxquelles les tortues peuvent accéder. On se rend compte 
en effet que les températures rencontrées par les individus simulés dans les 2 océans sont 
proches (Figure 27a) mais que, à température égale, les tortues simulées dans l’Atlantique 
peuvent monter plus haut en latitude (Figure 27b) et ainsi avoir accès à des eaux, en moyenne, 
plus riches (Figure 27c). 
 
De plus, on observe (Figure 27c) que l’augmentation marquée de la PPN, qui apparait au 
moment ou un nombre significatif d’individus simulés commence à atteindre les zones riches 
du bord Est des bassins, survient dans l’Atlantique au cours de la 10ième année de simulation 
mais seulement 4 ans plus tard dans le Pacifique. La taille du bassin océanique qui conditionne 
la durée de sa traversée, a donc un rôle important dans l’accès à la ressource alimentaire pour 


















Nos simulations suggèrent donc que l’Atlantique Nord fournit des conditions plus favorables 
au développement de tortues luths juvéniles que le Pacifique Nord. A latitude égale, les eaux 
plus chaudes de l’Atlantique permettraient aux juvéniles d’accéder à des secteurs plus riches 
situés à plus haute latitude et la plus petite taille du bassin Atlantique les feraient atteindre 
plus rapidement les habitats productifs de bord Est.  
Ces meilleures conditions trophiques pourraient améliorer la condition corporelle et le taux 
de survie des tortues luths de l’Atlantique Nord-Ouest à l’issue du stade juvénile. Combinées 
avec un accès plus rapide aux zones riches des bords Est du bassin, ces conditions plus 
favorables pour le développement des juvéniles pourraient permettre aux tortues de 
l’Atlantique Nord-Ouest d’atteindre la maturité sexuelle plusieurs années plus tôt que les 
tortues du Pacifique Ouest. Des taux de recrutements naturellement plus élevés et une 
maturité sexuelle plus précoce pourraient rendre la population d’Atlantique Nord-Ouest plus 
robuste face aux perturbations extérieures, aussi bien d’origine naturelle qu’anthropique. Ceci 
pourrait contribuer à la meilleure santé de la population de l’Atlantique Nord-Ouest par 
rapport à la population du Pacifique Ouest. 
Figure 27 : Moyennes annuelles des 
températures (a), latitudes (b) et PPN (c) 
rencontrées par les tortues actives le long 
de leurs trajectoires dans l’Atlantique 
Nord et dans le Pacifique Nord. Les tortues 
diagnostiquées comme mortes de froid 
sont exclues du calcul de la moyenne. Les 2 
flèches noires de la figure (c) indiquent les 
instants ou l’arrivée d’individus dans les 
zones riches de bord Est entraîne une 






L’application de STAMM pour simuler la dispersion active des tortues luths juvéniles de 
l’Atlantique Nord-Ouest fournit des résultats souvent analogues à ceux obtenus pour la 
population du Pacifique Ouest, avec cependant quelques différences notoires :  
• Dans les deux océans, la circulation océanique gouverne, à grande échelle spatiale, 
la majeure partie du schéma spatial de la dispersion. La nage active induit cependant 
des différences majeures quant aux zones finales de dispersion qui dans le cas passif 
sont des zones peu productives à l’intérieur du gyre subtropical et, dans le cas actif, 
des zones productives situées sur le bord Est des deux bassins océaniques.  
• La nage motivée par la recherche d’habitats favorables induit des migrations 
saisonnières dans les deux océans. 
• La nage motivée par l’habitat réduit fortement le risque pour les tortues simulées de 
mourir de froid mais ne le fait pas disparaître. La mortalité par hypothermie simulée 
est voisine de 20 % dans les deux océans. 
• Lorsque les tortues simulées traversent les deux océans d’ouest en est, STAMM 
simule un mouvement de nage vers l’ouest qui s’oppose au sens des courants 
dominants. Ce comportement résulte d’un gradient zonal de favorabilité de l’habitat. 
Dans le Pacifique, ce gradient est principalement dû à un gradient d’habitat de 
nourrissage alors, que dans l’Atlantique, il s’agit d’un gradient thermique, 
essentiellement marqué en hiver. 
• La nage vers l’ouest est la principale raison pour laquelle les temps de traversée des 
deux océans sont plus longs dans le cas actif que dans le cas passif. Les migrations 
saisonnières jouent également un rôle dans l’allongement du temps de traversée car 
les tortues qui migrent en hiver vers le centre du gyre subtropical y rencontrent un 
courant d’ouest moins fort. Cet effet est plus marqué dans le Pacifique que dans 
l’Atlantique où les tortues se concentrent, en hiver, au niveau du courant des Açores 







• La nage motivée par l’habitat module fortement la distribution spatiale et 
temporelle des juvéniles actifs car (a) les migrations saisonnières les concentrent dans 
une bande de latitude relativement étroite qui correspond aux habitats 
saisonnièrement favorables, (b) la nage vers l’ouest augmente leur temps de résidence 
principalement dans le centre du bassin,et (c) la nage dirigée les concentre, en fin de 
traversée des bassins océaniques, sur les habitats productifs de bord Est (au large de 
la Californie et de la Basse Californie dans le Pacifique, ou au large du Portugal et de la 
Mauritanie dans l’Atlantique). 
 
Par ailleurs, les simulations réalisées depuis la plage d’Awala-Yalimapo font apparaître, pour 
la première fois, les routes de dispersion qu’empruntent probablement les tortues luths 
juvéniles de l’Atlantique Nord-Ouest ainsi que leurs habitats de développement potentiels. 
De ce point de vue, les résultats spatiaux de la simulation active (modèle STAMM) semblent 
nettement plus réalistes que ceux de la simulation passive en particulier en ce qui concerne 
les habitats de développement. Dans le cas passif, les tortues simulées se concentrent au 
centre du gyre subtropical, une zone considérée comme un désert océanique où il est peu 
probable que des tortues luths puissent se développer. Dans le cas actif en revanche, les 
juvéniles s’accumulent dans la région des Açores, au large du Portugal, en Méditerranée 
Occidentale et au niveau de l’upwelling de Mauritanie et, dans une moindre mesure dans le 
golfe de Gascogne. Ces zones ont une productivité élevée et sont donc des habitats de 
développement plausibles pour les tortues de cette population ce que semblent confirmer les 
suivis satellitaires des adultes ainsi que les échouages et les captures accidentelles de juvéniles 
qui y sont recensés. Soulignons également qu’en Méditerranée la distribution des tortues 
actives simulée par le modèle STAMM recoupe de manière frappante celle des captures 
accidentelles. 
De plus, les patrons de dispersion produits par modèle STAMM dans l’Atlantique permettent 
de mieux préciser les menaces potentielles auxquelles sont confrontées les tortues luths 
juvéniles de l’Atlantique Nord-Ouest. Au large, l’augmentation du temps de résidence des 
tortues actives dans les secteurs les plus riches de l’Atlantique Nord et de la Méditerranée les 
exposent aux pêcheries palangrières qui ciblent elles aussi ces zones. De même, la 
concentration des juvéniles simulés à proximité directe des côtes au niveau des habitats 
productifs du bord Est du bassin accroît leur risque d’interaction par les flottilles de petits 





de l’Afrique (Maroc, Sahara Occidental, Mauritanie). Ces navires artisanaux représentent une 
menace importante pour les tortues marines à cause de leur nombre très important et de leur 
usage répandu des filets maillants un engin de pêche qui cause de fortes mortalités chez les 
tortues qui s’y emmellent. 
Enfin, la comparaison des résultats des simulations réalisées dans l’Atlantique et dans le 
Pacifique met au jour des éléments qui pourraient expliquer, au moins en partie, les 
tendances démographiques différentes de ces deux populations. Si les mortalités liées au 
froid des tortues actives sont équivalentes dans les deux océans, les juvéniles de l’Atlantique 
pourraient, grâce à des eaux plus chaudes, accéder à des latitudes plus élevées et donc des 
habitats plus riches durant leur traversée du bassin. En outre, ils arriveraient plus tôt sur les 
habitats productifs sur le bord Est à cause de la taille plus réduite de ce bassin océanique. Ces 
résultats suggèrent que les tortues luths juvéniles rencontrent de meilleures conditions de 
développement dans l’Atlantique que dans le Pacifique Nord et pourraient atteindre plus 
rapidement la maturité sexuelle. Cela pourrait expliquer, au moins en partie, la meilleure 




























































Après avoir utilisé STAMM pour étudier la dispersion des tortues luths juvéniles dans 
l’Atlantique et le Pacifique Nord, il nous paraissait important de tester ce modèle sur une 
tortue de la famille des Chélonidés. Le choix de la tortue caouanne de l’ouest de l’océan Indien 
s’est imposé lorsque nous avons eu l’opportunité de collaborer au projet européen COCA 
LOCA (COnnectivité des populations de tortues CAouannes dans l’ouest de l’océan Indien : 
mise en place de mesures de gestion LOCAles et régionales). Ce projet vise à améliorer la 
connaissance de la dynamique spatiale des tortues caouannes de l’ouest de l’océan Indien, 
notamment durant la phase juvénile pélagique, afin de pouvoir mettre en place des mesures 
de conservation efficaces.  
 
2. Les tortues caouannes de l’océan Indien et contexte du 
projet COCA LOCA 
Cette section présente une synthèse rapide des connaissances actuelles concernant les 
populations de caouannes de l’océan indien, puis le contexte précis du projet COCA LOCA. Elle 
reprend de larges extraits du rapport scientifique final du projet COCA LOCA (Rapport 
COCALOCA R9, Dalleau et al., 2016) auquel nous avons contribué.    
 
2.1. Principaux sites de ponte dans l’océan Indien et statut 
conservatoire des populations 
Les sites de ponte de la tortue caouanne dans l’océan Indien sont présents dans les deux 
hémisphères (Figure 28) (Halpin et al., 2009). Le site de ponte situé sur l’île de Masirah (20.5°N, 
58.8°E), près des côtes de Oman, est l'un des plus importants au monde avec plus de 60 000 
pontes observées annuellement en moyenne (Casale, 2015). Les autres sites de ponte 
importants de l’océan Indien sont situés en Afrique du Sud (3900 pontes/an, Hughes, 2010 ; 
Nel et al., 2013 ), au Mozambique (900 pontes/an, Baldwin et al., 2003), au sud de Madagascar 
(nombre de pontes incertain, Rakotonirina & Cooke, 1994) mais également dans le nord-ouest 
de l’Australie (2 500 femelles/an , Dodd Jr, 1988). D’autres sites mineurs existent dans le nord 





Figure 28 : Répartition des 
lieux de pontes de la tortue 
caouanne dans l’océan Indien. 
La taille des cercles correspond 
au nombre annuel de femelles 
associé à chacun des sites de 
ponte (<25, 25-100, 100-500, 
500-1000, >1000). Modifié de 
SWOT State of the World's Sea 









Le Marine Turtle Specialist Group (MTSG) de l’IUCN a identifié chez les tortues caouannes de 
l’océan Indien quatre grandes unités de gestion (ou RMU pour Regional Management Unit, 
assimilables à des populations, voir Wallace et al., 2010a). Ces quatre RMU sont celles du nord-
est, du sud-est, du nord-ouest et du sud-ouest de l’océan Indien. La première est classée 
comme en danger critique d’extinction par l’IUCN et la seconde comme presque menacée. 
Cependant, dans le cadre de cette étude nous nous sommes concentrés sur les deux autres 
populations de l’ouest de l’océan Indien (la zone d’étude du projet COCA LOCA) c’est-à-dire 
celles du nord-ouest et du sud-ouest de l’océan Indien. 
• La population du sud-ouest de l’océan Indien (Afrique du Sud, Mozambique, 
Madagascar) semble en bonne santé (Nel & Casale, 2015). Sur la plage de Maputaland 
en Afrique du Sud, le nombre annuel de nid aurait presque quadruplé depuis 1965 (de 
550 à 2200) (Nel, com. perso.) tandis qu’à Melongane, au Mozambique, il aurait été 
multiplié par cinq depuis 1995 (de 56 à 295) (Lombard & Kyle, 2014). L’IUCN considère 
cependant cette population comme presque menacée du fait de sa petite taille (moins 
de 10 000 individus reproducteurs). 
• La population du nord-ouest de l’océan Indien (Oman) est actuellement considérée 
comme en danger critique d’extinction (Casale, 2015). Elle a en effet connu un déclin 
très important au cours des trois dernières décennies. Depuis la fin des années 1980 
le nombre annuel de nids y aurait diminué de plus de 70% (Casale, 2015). A ce rythme, 





2.2. Contexte du projet COCA LOCA et place de la modélisation 
Si la plupart des sites de ponte de ces deux populations font aujourd’hui l’objet d’une 
protection efficace ce n’est pas encore le cas des individus en mer. Pour que des actions de 
conservation efficaces soient prises, il est nécessaire de disposer de connaissances sur la 
biologie et l’écologie de l’espèce dans la zone considérée. Or on ne sait encore que très peu 
de chose sur les habitats et les migrations des tortues caouannes de l’ouest de l’océan Indien, 
en particulier durant leur phase de développement océanique. Le projet COCA LOCA, auquel 
nous avons collaboré vise justement à acquérir des connaissances précises sur l’écologie 
spatiale de ces populations au cours de ce stade de vie. 
Les navires palangriers qui opèrent dans la ZEE de l’île de la Réunion capturent régulièrement 
des tortues caouannes océaniques (juvéniles encore inféodés au milieu océanique). Ces 
captures accidentelles constituent le point de départ de cette étude et représentent une 
chance unique d’améliorer les connaissances sur l’écologie spatiale de l’espèce dans l’océan 
Indien durant la phase de vie juvénile en milieu océanique. 
Entre 2007 et 2011, dix huit tortues caouannes océaniques capturées accidentellement dans 
la ZEE réunionnaise puis soignées au centre Kélonia (île de la Réunion, www.kelonia.fr) ont pu 
être équipées de balises ARGOS permettant de suivre leurs déplacements. Ces tortues 
caouannes étaient relativement grandes pour des individus en phase océanique (54-77 cm de 
LCC) ce qui suggère qu’elles étaient proches de la maturité sexuelle au moment de leur 
capture. Après leur remise en liberté neuf d’entre elles se sont déplacées vers le nord et ont 
atteint l’hémisphère Nord ; quatre autres ont migré vers le sud et les 5 dernières n’ont pas été 
suivies assez longtemps pour que leur destination puisse être déterminée avec certitude 
(Dalleau et al., 2014). Cinq tortues ont été suivies jusqu’en mer d’Arabie, la région où se situe 
l’île de Masirah. Elles ont alors adopté un comportement identique à celui des adultes vivant 
dans la même zone (Rees et al., 2010). Cela suggère que les ces tortues seraient originaires 
des plages de ponte du nord-ouest de l’océan Indien, très probablement de celle de Masirah, 
et seraient revenues pour se reproduire ou terminer leur développement. Ce résultat 
surprenant a montré pour la première fois que des tortues caouannes originaires du nord de 






Pour compléter ces premiers travaux une approche pluridisciplinaire et régionale a été 
adoptée dans le cadre du projet COCA LOCA. Quatre outils ont été utilisés afin de préciser le 
cycle spatial des tortues capturées à proximité de la Réunion : 
i. La télémétrie satellite qui permet de suivre directement les migrations des tortues 
équipées de balises. 
ii. La génétique des populations qui précise l’origine des tortues océaniques 
capturées.  
iii. L’analyse des isotopes stables qui donnent des informations sur le régime 
alimentaire et les habitats de développements de ces individus. 
iv. La modélisation qui permet de simuler les trajectoires des tortues à partir des 
plages de naissance.  
Grâce au financement de COCA LOCA, vingt deux caouannes juvéniles, capturées 
accidentellement entre 2012 et 2015 au large de la Réunion ont pu être suivies par satellite, 
portant ainsi à 40 le nombre d’individus suivis entre 2007 et 2015. Des prélèvements de tissus 
ont également été réalisés sur chacun de ces individus et ont fait l’objet d’analyses génétiques 
et isotopiques. En outre, ces analyses ont été étendues à des tortues adultes au niveau des 
sites de ponte d’Afrique du Sud, du Mozambique et d’Oman afin que leurs résultats soient 
comparés à ceux des tortues océaniques de la Réunion.  
Dans le volet modélisation de cette étude, le modèle STAMM a été calibré pour la tortue 
caouanne et utilisé pour réaliser les premières simulations de la dispersion de juvéniles au 
départ des deux principaux sites de ponte de l’ouest de l’océan Indien : l’île de Masirah et les 















3. Matériel et méthodes 
3.1. Forçages 
Les forçages utilisés pour ces simulations sont les mêmes qu’au chapitre précédent. Ils sont 
résumés dans le tableau suivant : 
























3.2. Zones et périodes de lâcher 
Comme indiqué précédemment, nous avons simulé les dispersions de tortues caouannes au 
départ des deux principaux sites de ponte de l’océan Indien qui sont représentatifs, 
respectivement, des populations du nord-ouest et du sud-ouest de ce bassin :  
- Population du nord-ouest de l’océan Indien : Ile de Masirah (Sultanat d’Oman) 
(20.4°N, 58.8°E) (Figure 29a). La saison de ponte s’étend de Mai à Octobre avec un pic 
en Juillet/Août. Les juvéniles simulés depuis ce site sont donc relâchés entre Juillet et 
Décembre avec un pic en Septembre/Octobre (Figure 29b). 
- Population du sud-ouest de l’océan Indien : Afrique Australe (27.5°S, 32.5°E). Ce site 
de ponte transfrontalier entre l’Afrique du Sud (plage de Maputaland, Nord-Est de la 
province du KwalaZulu Natal) et le Mozambique (plage de Melongane, région de 
Maputo) (Figure 30a). La ponte a lieu durant l’été austral, de début Novembre à fin 
Février avec un pic entre Décembre et Janvier. Les juvéniles simulés sont donc lâchés 





Pour chaque simulation, 2 000 juvéniles simulés sont relâchés au large de leur plage de 
naissance. La zone de lâcher est toujours un rectangle dont la taille correspond à celle de la 
plage de ponte et qui est centré à environ 40 km au large. Les positions initiales des tortues 
sont réparties uniformément dans cette zone. La fréquence des lâchers reproduit la fréquence 
des pontes avec un retard de 2 mois pour tenir compte du temps d’incubation des œufs. 
 
 




Figure 30 : Afrique Australe – Positions (a) et dates (b) de lâcher des juvéniles simulés au 









Comme dans les chapitres précédents, deux simulations de référence ont été réalisées au 
départ de chacune des deux plages de ponte. L’une est dite passive (i.e sans comportement 
de nage) et la seconde est dite active (modèle STAMM).  
Ces quatre simulations ont débuté en 2002 et ont chacune impliqué 2 000 tortues simulées 
qui dispersent pendant 15 ans. La durée des simulations a été choisie pour couvrir l’intégralité 
du stade juvénile en milieu océanique c’est-à-dire toute la période allant de la fin de la phase 
de nage frénétique jusqu’à la migration ontogénique durant laquelle les tortues caouannes 
quittent le milieu océanique et rejoignent les sites d’alimentation côtiers pour terminer leur 
développement. Dans l’Atlantique, l’âge moyen auquel les tortues caouannes juvéniles 
recrutent en milieu néritique a été estimé à 12.4 ans (Avens et al., 2013). L’âge des tortues 
capturées à la Réunion (dont la plupart serait en train d’effectuer cette migration) est estimé 
entre 7 et 15 ans d’après leur taille et la courbe de croissance proposée par Parham & Zug 
(1997). La durée des simulations a alors été fixée à 15 ans pour s’assurer de couvrir la totalité 
de la phase juvénile océanique. 
Une simulation test du modèle STAMM a également été réalisée (comme dans les chapitres 
précédents, voir Chapitre III, section 3.3, p115) pour ajuster les différents facteurs de 
calibration du modèle dont α et 𝑣0 (voir dans ce chapitre section 3.4.3., p164 et 3.4.4., p168).  
 
3.4. Calibration du modèle pour les tortues caouannes de l’ouest de 
l’océan Indien 
3.4.1. Relations allométriques 
Relation taille-âge 
Comme pour la tortue luth, la croissance des caouannes simulées suit une loi de von 
Bertalanffy de la forme :  
 𝐿(𝑎) =  𝐿∞(1 − e
−k(𝑎−𝑎0)) , (1) 
avec L la taille (en mètres), 𝐿∞ la taille asymptotique de l’espèce, a l’âge (en années), k un 
paramètre de croissance (de dimension t-1) et a0 l’âge théorique pour lequel L = 0. Les 





 𝐿(𝑎) =  1.09(1 − e−0.0981(𝑎+0.36)) , (2) 
où L  est la Longueur Courbe de Carapace (LCC) en mètres (Figure 31). 
 
 
Figure 31 : Courbe de croissance de la tortue caouanne utilisée dans STAMM. Evolution de 
la LCC (en cm) en fonction de l’âge de la tortue (en années). A partir de Parham & Zug (1997). 
 
Relation poids-âge 
Le poids et la taille des tortues caouannes sont liés par une relation allométrique classique de 
la forme :  
 𝑀 =  𝑔𝐿𝑐  , (3) 
avec M la masse et g et c des coefficients à déterminer. Ces deux coefficients ont été calculés 
pour les caouannes réunionnaises par régression linéaire sur les données taille-poids log-
transformées obtenues dans le cadre du projet COCA LOCA (Figure 32a). On a ainsi obtenu :  
 𝑀 =  104 𝐿2.5 . (4)  






Figure 32 : Ajustement de la relation taille-poids chez les tortues caouannes réunionnaises. 
(a) Régression linéaire (droite noire) sur le log des mesures taille-poids des tortues caouannes 
réunionnaises (points noirs). (b) Relation taille-poids correspondante (courbe noire épaisse) 
comparée à d’autres relations du même type issues de la littérature (vert : Uchida (1967) ; 
bleu : Ehrhart (1976) ; jaune : Dodd Jr (1988) ; orange : Narazaki et al. (2015). Les points noirs 
représentent les mesures de taille-poids des tortues caouannes capturées autour de la 
Réunion. 
 
Vitesse maximale soutenable 
Nous avons montré dans le Chapitre II (p70) que la vitesse maximale soutenable (Vm) qu’est 
capable de développer une tortue marine peut s’exprimer en fonction de sa taille selon la 
relation suivante : 
   𝑉𝑚 = 𝑣0 𝐿
𝑏𝑐−2
3 , (5) 
avec b l’exposant allométrique reliant la masse au Taux Métabolique au Repos (TMR ∝ Mb), c 
l’exposant allométrique de la relation taille-poids (calculé ci-dessus) et 𝑣0 un facteur de 
calibration à définir (de dimension t-1). L’exposant b varie peu parmi les reptiles (Wallace & 
Jones, 2008). Comme b n’a pas été mesuré spécifiquement pour la tortue caouanne nous 
avons pris b = 0.83 la valeur moyenne chez les reptiles, par ailleurs très proche de b =0.831 
utilisé pour la tortue luth. En utilisant la valeur du coefficient c de l’Eq (4) nous 
obtenons l’expression suivante pour 𝑉𝑚 chez la tortue caouanne : 
   𝑉𝑚 = 𝑣0 𝐿









3.4.2. Habitat thermique 
Contrairement aux tortues luths, nous avons considéré que l’habitat des tortues caouannes 
était indépendant de leur âge (Chapitre I, section 4.2.2., p49). Les températures pivots ont été 
choisies à partir des expériences en captivité évoquées dans le Chapitre I. 
- T1 = 10°C. En dessous de ce seuil, les tortues caouannes entrent en léthargie complète 
et se laissent flotter à la surface de l’eau (Schwartz, 1978). 
- T2 = 18°C. En dessous de cette température, les caouannes s’alimentent moins et 
perdent du poids (Hughes, 1974). 
- T3 = 30°C. Au-dessus de cette température l’activité de nage des tortues caouannes 
juvéniles est ralentie (O’Hara, 1980). 
- T4 = 33°C. Température à partir de laquelle les tortues caouannes juvéniles perdent 
leur coordination motrice (O’Hara, 1980).  
3.4.3. Habitat d’alimentation 
Pour mettre au point le modèle d’habitat d’alimentation pour la tortue caouanne nous avons 
appliqué la même méthode que celle développée par Jones et al. (2012) sur les tortues luths. 
Nous nous sommes basés sur des expériences de croissance en environnement contrôlé pour 
estimer les besoins énergétiques des tortues caouannes tout au long de leur vie. Pour ce faire, 
nous avons d’abord dû calculer un coefficient de conversion brute (traduisant l’augmentation 
de masse par quantité de nourriture ingérée). Il est ensuite possible, à partir de ce coefficient, 
d’évaluer la ration énergétique journalière nécessaire à la tortue caouanne. 
 
Coefficient de conversion brut K 
Le coefficient de conversion brut, noté K, traduit l’augmentation de masse d’un organisme 
après ingestion d’une quantité de nourriture donnée. D’après Ivlev (1966): 
   𝐾 =
∆𝑀 
∆𝐹
 , (7) 
avec ∆𝑀 l’incrément de masse de l’organisme (en kg) et ∆𝐹 la masse de nourriture ingérée 
(en kg). Pauly (1986) a proposé une relation permettant d’exprimer K en fonction du poids M 










 , (8) 
avec 𝑀∞ le poids asymptotique de l’espèce (et pour lequel K= 0) et 𝛽 une constante qui reste 
à déterminer. 
Pour estimer  𝛽, nous avons utilisé le jeu de données de Swingle et al. (1993). Les auteurs ont 
élevé en captivité neuf tortues caouannes durant quatre-vingt semaines après leur éclosion. 
Ces jeunes tortues étaient réparties entre deux sites d’élevage : le zoo de Colombus (n=5) et 
le Virginia Marine Science Museum (VMSM, n=4). Ces tortues étaient nourries d’un mélange 
de chair de poisson dont nous avons estimé la densité énergétique à environ 5300 kJ/kg de 
matière humide (MH) d’après la recette décrite dans Choromanski et al. (1987) et utilisée dans 
l’expérience de Swingle et al. (1993). 
Les données publiées correspondent aux poids moyens (Mc) des deux groupes mesurés 
chaque mois ainsi que les taux moyens journaliers de consommation alimentaire 𝑑𝑓𝑐/𝑑𝑡 
(moyennés mensuellement et exprimés en g/jour/individu). Les tortues sont pesées au début 
de chaque mois. Entre chaque mesure, nous avons calculé l’incrément de poids (noté ∆𝑀𝑐) 
ainsi que la quantité de nourriture ingérée par les tortues (notée ∆𝐹𝑐 ). En utilisant ces données 
dans l’Eq. (9) il est possible de calculer des valeurs du coefficient de conversion brut en 
captivité (notées 𝐾𝑐). En considérant le logarithme de l’Eq. (8) on obtient la relation suivante : 
 
   log10(1 − 𝐾𝑐) = 𝛽log10(𝑀∞) − 𝛽log10(𝑀𝑐̅̅ ̅̅ )   , (9) 
avec 𝑀𝑐̅̅ ̅̅  le poids moyen sur chaque intervalle de temps (mois) où sont calculées les valeurs de 
𝐾𝑐. Il serait alors possible de calculer  𝛽 par simple régression linéaire à partir de l’Eq. (9). 
Toutefois, compte tenu de l’erreur importante que contient le jeu de données (composé de 
moyennes mensuelles calculées sur l’ensemble des individus) nous utilisons la méthode que 
Pauly (1986) a développée pour répondre à une problématique similaire. Par opposition à une 
régression linéaire qui utiliserait l’ensemble des points, cette méthode prend seulement en 
compte le barycentre des données ainsi qu’un a priori sur le poids asymptotique de l’espèce 
𝑀∞. Dans Pauly (1986), 𝛽 est exprimé comme suit :  
   𝛽 =  
− log10(1− 𝐾𝑐)̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅
log10(𝑀∞)−log10(𝑀𝑐̅̅ ̅̅ ) 







En combinant Eq. (2), Eq. (3) et Eq. (4) on obtient 𝑀∞ = 129 kg. Ainsi 𝛽 = 0.078 et : 





 . (11) 
 
Ration énergétique 
K traduit l’augmentation de masse chez un animal ayant ingéré une quantité de nourriture 
donnée. Il est évident que la qualité de la nourriture, sa densité énergétique en particulier, 
impacte directement K. Or notre estimation de  𝐾𝑐 repose sur des données de croissance en 
captivité obtenues sur des animaux consommant une nourriture artificielle. En termes 
d’énergie, un tel régime alimentaire est différent (plus dense en énergie) de ce que connaîtrait 
une jeune tortue caouanne en milieu océanique. Par ailleurs, l’espèce est connue pour passer 
les premières années de sa vie au large avant de recruter en milieu néritique où elle termine 
en général de se développer. Ce changement de milieu, lié à l’ontogénie, s’accompagne d’une 
modification radicale du régime alimentaire : après s’être nourries principalement de neuston 
(pauvre en énergie) en milieu océanique, elles se mettent à consommer des organismes 
benthiques (crustacés, mollusques, poissons) bien plus énergétiques une fois revenues en 
milieu côtier. Il est donc important de convertir l’apport en nourriture en un apport en énergie 
afin que nos estimations aient un sens pour des tortues grandissant en liberté mais aussi pour 
pouvoir comparer des tortues à différents stades du cycle de vie qui n’occupent pas le même 
milieu et ne consomment pas le même type de proies.  
La quantité d’énergie 𝐸𝑐 (en J) que contient une quantité de nourriture 𝐹𝑐  consommée en 
captivité s’exprime : 
 𝐸𝑐 = 𝜌𝑐  𝐹𝑐  , (12) 
avec  𝜌𝑐  la densité d’énergie brute de l’alimentation en captivité. Dans le cas de l’expérience 
de Swingle et al. (1993), nous avons estimé 𝜌𝑐  =  5300 kJ/kg de MH. 
Comme Jones et al. (2012), nous avons donc fait l’approximation qu’à un stade de 
développement donné, l’augmentation du poids des tortues correspondant à une quantité 
d’énergie ingérée est indépendant du type de nourriture. Autrement dit, la proportion 
d’énergie assimilée par rapport à l’énergie totale ingérée ne varie pas en fonction des 





résultats de la partie précédente calculés sur des tortues en captivité. Elle implique qu’à 
croissance identique, les tortues en captivité ou dans le milieu naturel consommeraient la 










 , (13) 
avec 𝑑𝑒𝑛/𝑑𝑎 et 𝑑𝑒𝑐/𝑑𝑎 la ration énergétique (en kJ/an) respectivement dans le milieu naturel 
et en captivité. En s’inspirant de Jones et al. (2012) il est alors possible d’exprimer 𝑑𝑒𝑛/𝑑𝑎 en 








𝑐𝛽 ).  (14) 
 




le nombre de jours dans l’année pour obtenir l’expression de la ration énergétique journalière 














    𝜌𝑐 = 5300
𝑀∞ = 129
  𝑐 = 2.5
           𝑘 = 0.0981
        𝛽 = 0.078
    𝑎0 = 0.36
      (15) 
 
 
Figure 33 : Ration énergétique journalière d’une tortue caouanne en fonction de l’âge.  






Paramétrisation de l’habitat d’alimentation 
En l’absence de champs de densité de proies nous avons utilisé des champs de PPN comme 
proxy de la richesse du milieu en proie (voir Chapitre I, section 4.3, p51). Pour pouvoir utiliser 
la ration énergétique journalière calculée précédemment, on utilise sa version normalisée 
(définie entre 0 et 1) : 
 𝐹0(𝑎) = 𝑓0
𝑥 (1−𝑥)1.5 
1− (1−𝑥)0.19 
  avec 𝑥 =  𝑒−0.0981(𝑎+0.36), (16) 
avec a l’âge en années et 𝑓0=0.19 un coefficient de normalisation choisi de façon à ce que 
𝐹0(𝑎)1 lorsque  𝑎 +. Une fois l’expression de F0(a) établie il devient possible de définir 
l’habitat en alimentation ℎ𝐹  de la même façon que pour la tortue luth (voir Gaspar & Lalire, 
2017, rate of food consumption, p75). 
 
Calibration de 𝑃0 
Afin de calibrer 𝑃0 pour la tortue caouanne de l’océan Indien Ouest nous avons appliqué la 
même procédure que pour les tortues luths dans le Pacifique et dans l’Atlantique. Pour rappel, 
𝑃0 est la valeur du proxy de la densité de proie pour laquelle la favorabilité de l’habitat de 
nourrissage est maximale (hF = 1). P0 est fixé au 90e percentile de la PPN dans la zone 
considérée (ici l’océan Indien). Ce bassin océanique est en moyenne bien plus productif que 
le Pacifique Nord et légèrement plus productif que l’Atlantique Nord. Ainsi, nous avons 
déterminé pour l’océan Indien que P0 = 90 mmolC/m². 
3.4.4. Modèle de mouvement, ajustement des facteurs de calibration α 
et 𝑣0 
Le facteur 𝛂 contrôle la directionnalité du mouvement en fonction de la valeur des gradients 
rencontrés par les tortues simulées. α est choisi en fonction de la médiane de la norme des 
gradients d’habitat  (‖𝛻ℎ𝑚‖). Nous avons constaté que dans le cas des tortues caouannes de 
l’océan Indien, ‖𝛻ℎ𝑚‖ était proche des valeurs calculées pour les tortues luths dans le 
Pacifique et l’Atlantique (1.3 10-6), de sorte que la valeur de α  reste inchangée : 𝛂 = 3 106. 
Pour calibrer le facteur 𝒗𝟎 (le facteur qui contrôle la vitesse de nage) nous avons la chance de 
disposer de trajectoires de caouannes juvéniles suivies par satellite alors que pour les tortues 
luths nous disposions uniquement de données de trajectoires d’adultes. Les tortues 





est comprise entre 41 et 81 cm (LCC̅̅ ̅̅ ̅ = 54.8 ± 12.3) ont une vitesse de nage moyenne de 0.33 
m/s. Celles suivies par Gaube et al. (2017) dans l’Atlantique Sud mesuraient entre 49 et 83 cm 
(LCC̅̅ ̅̅ ̅ = 61.8 ± 6.9) et ont nagé à des vitesses comprises entre 0.14 m/s et 0.3 m/s. En amont 
des simulations de référence, les simulations test ont montré qu’avec  𝑣0 = 1 nous obtenons 
(pour les tortues simulées mesurant entre 50 et 83 cm de LCC) des valeurs moyennes de 𝑉𝑠  
comprises entre 0.1 m/s et 0.3 m/s. Ces valeurs sont cohérentes avec les vitesses de nage 
mesurées par Polovina et al. (2000) et Gaube et al. (2017) sur des tortues de taille comparables 
tout en étant inférieures à la vitesse moyenne de 0.45m/s (± 0.1) relevées chez les tortues 
océaniques en migration vers le milieu néritique (Dalleau et al., 2014). 
3.4.5. Synthèse des valeurs utilisées 
Tableau 11 : Valeurs des paramètres de STAMM pour la tortue caouanne de l’ouest de 
l’océan Indien. 
Relation Expression Source 
- RELATIONS ALLOMETRIQUES - 
Croissance 𝐿𝐶𝐶(𝑎) =  1.09(1 − e−0.0981(𝑎+0.36)) 
Parham & Zug (1997) 
Exposant taille – poids 𝑐 = 2.5 
Ajusté sur les tortues 
de COCA LOCA (voir 
section 3.4.1.) 
Exposant TMR - poids 𝑏 = 0.83 
Wallace & Jones 
(2008) 
- MODELE DE MOUVEMENT - 
Vitesse max. soutenable 𝑉𝑚 =  1.0𝐿
0.025 
Simulation test et 
relation taille-poids 
ajustée sur les tortues 
de COCA LOCA 
Facteur de calibration de la 
directionnalité du mouvement 
α =  3 106 Simulation test 
- MODELE D’HABITAT - 
Habitat thermique 
𝑇1 = 10°𝐶 
𝑇2 = 18°𝐶 
𝑇3 = 30°𝐶 










0.19    
Estimé (voir section 
3.4.3.) 






3.5. Caractérisation des routes de dispersion : définition du zonage 
de l’océan Indien 
Pour identifier les routes de dispersion dans l’océan Indien et quantifier chacune d’entre elles, 
nous avons découpé le bassin en grandes zones à la manière de ce que nous avions fait dans 
l’océan Atlantique (voir Chapitre III, section 3.5, p117). Notre zonage contient plusieurs zones 
de transit (où les tortues ne font que passer) ainsi que les principales zones d’accumulation. 
Ces zones sont décrites dans le Tableau 12 ci-dessous et représentées à la Figure 37 (p177). 
Dans la suite du texte ces zones seront désignées par leur abbréviation. 
 





Mer d’Arabie ARA 43°E – 77°E 0° – 30°N 
Golfe du Bengale BEN 77°E – 100°E 0° – 30°N 
Indonésie IND 85°E – 120°E 5°S – 8°S 
Océan Indien Central IOC 49°E – 85°E 5°S – 8°S 
Afrique de l’Est EAF 38°E – 49°E 5°S – 8°S 
Canal du 
Mozambique 
MOZ 38°E – 49°E 12°S – 15°S 
Mascareignes MSC 47°E – 60°E 15°S – 25°S 
Courant des Aiguilles  AGU 20°E – 60°E 25°S – 45°S 
Atlantique Sud ATL 60°O - 20°E 15°S – 45°S 
Océan Indien Austral IOS 60°E – 110°E 15°S – 45°S 















4. Résultats et discussion 
Les dispersions simulées (cas actif et passif) au départ des sites de ponte de l’île de Masirah 
(Oman) et d’Afrique Australe sont présentées respectivement, à la Figure 34 et Figure 35. Les 
animations correspondantes sont également mises à disposition (fichiers video séparés 
intitulés Masirah passif, Masirah actif, AFS (Afrique Australe) passif, AFS actif). Ces résultats 
montrent encore une fois l’impact de la nage sur la dispersion et surtout les zones 
d’accumulation des juvéniles simulés. Nous allons analyser ces résultats dans les sections 
suivantes. 
 
Figure 34 : Cartes de dispersions à partir de l’île de Masirah (Sultanat d’Oman). Simulation 
passive (a) et simulation active (b). Chaque expérience implique 2 000 tortues simulées qui 
dispersent chacune pendant 15 ans.  La couleur le long des trajectoires représente l’âge des 







Figure 35 : Cartes de dispersion à partir d’Afrique du Sud et du Mozambique. Simulation 
passive (a) et simulation active (b). Chaque expérience implique 2000 tortues simulées qui 
















4.1. Circulation océanique dans l’océan Indien 
Les principaux courants de l’océan Indien et leur variabilité saisonnière sont représentés à la 
Figure 36 (a : hiver boréal, b : été boréal). 
L’océan Indien est le plus petit, le moins étudié et probablement le plus complexe des trois 
grands océans tempérés. Son bassin septentrional est très particulier : fermé au nord par le 
sous-continent Indien il est séparé en deux demi-bassins (la mer d’Arabie à l’ouest et le golfe 
du Bengale à l’est) et est connecté à deux bassins annexes (la mer Rouge et le golfe Persique). 
L'hydrologie du nord de l'océan Indien est soumise aux moussons, un régime de circulation 
atmosphérique qui varie fortement en fonction des saisons. Durant l'hiver boréal, le régime 
des courants de cette zone porte globalement à l'ouest sous l'influence de la mousson de 
Nord-Est (Figure 36a). Durant l'été boréal, la circulation est inversée par la mousson de Sud-
Ouest et les courants portent à l'est (Figure 36b). 
Son bassin méridional est plus « classique » et la circulation y est plus simple. Elle reste 
néanmoins singulière avec une circulation de bord Ouest influencée par la présence de la 
grande île de Madagascar et un bord Est atypique, marqué par le « throughflow » indonésien 
(TFI) où coulent des eaux venues du Pacifique principalement à travers les détroits de Lombok, 
Ombai et Timor.  
On notera la présence vers 40°S du front subtropical de l’Indien Sud (FSTI) le long duquel coule 
le Courant Indien Sud (CIS). Cet important courant d’ouest est alimenté d’une part par la 
rétroflexion du courant des Aiguilles et d’autre part par le Courant Atlantique Sud (CAS), qui 















Figure 36 : Cartes schématiques des courants dans l’océan Indien et dans l’Atlantique Sud 
au mois de Janvier (mousson de Nord-Est) (a) et de Juillet (mousson de Sud-Ouest) (b). La 
couleur représente la norme de la vitesse du courant (moyenne mensuelle climatologique des 
courants de surface de GLORYS 1 entre 2002 et 2008). CMNE : Courant de Mousson de Nord-
Est ; CMSO : Courant de Mousson de Sud-Ouest ;  CCOI : Courant Côtier Ouest Indien ; CCEI : 
Courant Côtier Est Indien  ; GTS : Grand Tourbillon de Somalie ; CEIS : Courant Equatorial 
Indien Sud ;  CM : Courant de Mentawai ; TFI : Through Flow Indonésien ; CIS : Courant Indien 
Sud ; CCEIS : Contre-Courant Subtropical Indien Sud ; CNM : Courant Nord Malgache ; CSM : 
Courant Sud Malgache ; CZ : Courant de Zanzibar ; C. Moz : Courant du Mozambique ; CAS : 







4.2. Circuits de dispersion 
4.2.1. Au départ de Masirah 
La dispersion depuis Masirah peut se décomposer en deux grandes phases. La première 
couvre la dispersion des tortues simulées dans l’hémisphère Nord. La seconde correspond à 
la répartition des tortues dans le sud de l’océan Indien.  Les dispersions active et passive sont 
très semblables durant la première phase et divergent progressivement durant la seconde 
phase (Figure 34 ; fichiers animation Masirah passif et actif). 
 
Phase 1 : Dispersion dans l’hémisphère Nord et route vers l’hémisphère Sud 
Comme c’était le cas pour les luths de l’Atlantique et du Pacifique, les habitats généralement 
favorables que rencontrent les tortues caouannes actives simulées depuis Masirah induisent 
chez elles de très faibles vitesses de nage. Par conséquent les trajectoires initiales des tortues 
passives et actives diffèrent peu durant plusieurs mois, voire même plusieurs années pour les 
indidivus retenus dans les eaux chaudes du nord de l’océan Indien. 
Sur les plages de l'île de Masirah au large d'Oman les nouveau-nés éclosent majoritairement 
entre Juillet et Décembre. Retenus dans un premier temps en mer d'Arabie (ARA) par la 
mousson de Nord-Est, ils passent progressivement dans le golfe du Bengale (BEN) à la faveur 
de la mousson de Sud-Ouest. Certaines tortues peuvent circuler plusieurs années dans le nord-
ouest de l’océan Indien entre la mer d’Arabie, le centre de l’océan Indien (zone IOC) et le 
courant de Somalie. 
La nage active permet à un certain nombre de caouannes simulées de se maintenir dans les 
habitats favorables de la mer d'Arabie (129 individus une fois retirées les tortues piégées 
numériquement dans le golfe Persique et en mer Rouge) et dans une moindre mesure dans le 
golfe du Bengale (87 individus). Cette rétention dans l’hémisphère Nord n’est pas observée 
chez les tortues passives (à l’exception de celles piégées en mer Rouge ou dans le golfe 
Persique).  
Les tortues simulées qui quittent le golfe du Bengale circulent ensuite vers le sud-est, le long 
de la côte Ouest de Sumatra (IND). A partir de là, la plupart des tortues poursuivent leur route 
vers le sud avec le courant Mentawai et entrent ainsi dans le gyre subtropical de l’océan Indien 
Sud. Certaines recirculent cependant dans l’hémisphère Nord en direction de l’ouest (à travers 






Tableau 13 : Transits et accumulation des tortues passives et actives de Masirah dans 
différentes zones de l’océan Indien. Le nombre de tortues en fin de simulation n’est pas 
renseigné dans les zones considérées comme des zones de transits (IND, IOC, EAF et MOZ). 
Exp ARA BEN IND IOC EAF MOZ MSC AGU ATL IOS AUS 


















































































Phase 2 : Dispersion dans l’hémisphère Sud 
La grande majorité des tortues simulées entrent donc dans l’hémisphère Sud par l'est du 
bassin (Figure 34 ; fichiers animation Masirah passif et actif). Au large des îles de Sumatra et 
de Java, elles peuvent être entraînées vers le sud-ouest par le courant équatorial Indien Sud 
ou continuer plus directement leur route vers le sud le long de l’Australie avec le courant de 
Leuwin. La descente vers le sud se fait donc de façon assez dispersée. Les juvéniles de Masirah 
atteignent 30°S en moyenne à l’âge de 8 ans (aussi bien dans le cas passif que dans le cas actif) 
puis se concentrent au nord du Front Subtropical de l’Indien Sud (FSTI).  C’est à ce moment 
que la divergence entre dispersion active et passive apparait de façon marquée :  
• Les tortues passives, se concentrent à l’est du bassin, dans une zone centrée autour 
30°S (zone IOS pour l’essentiel, voir Tableau 13). 
• Les tortues actives s’agrègent sur les habitats productifs situés nettement plus à 
l’ouest et plus au sud.  Dès leur arrivée au sud de 30°S, les tortues actives effectuent 
des migrations saisonnières complètes composées d’une migration vers le sud en été 
(motivée par la recherche de nourriture) et de la migration retour vers le nord en hiver 
(contrainte par la remontée des isothermes vers le nord) (Animation Masirah actif). De 
plus, la recherche d’habitats favorables les amène à nager vers l’ouest (contre le 
courant Indien Sud). Elles s’accumulent ainsi dans l’ouest de la zone IOS (613 individus 






Figure 37 : Schémas spatiaux de dispersion à partir de Masirah. Expérience passive (a) et 
expérience active (b). Les flèches indiquent le sens majoritaire (flux net) des échanges entre 
chaque zone. La largeur du trait est proportionnelle au nombre de transits. Les zones colorées 
en vert correspondent à des zones de transit que les tortues simulées ne font que traverser 
tandis que les zones bleues correspondent à des zones où s’accumulent les tortues simulées 
dans au moins une des simulations. Les cercles blancs représentent l’accumulation des 
individus simulées dans les différentes zones. Leur taille est proportionnelle au nombre de 
tortues simulées présentes dans la zone à la fin des simulations. Voir le Tableau 12 pour la 
définition des zones. 
On notera en outre que :  
1) Les transits par le bassin des Mascareignes (zone MSC) sont moins fréquents dans le 
cas passif (552) que dans le cas actif (691) (Tableau 13). Le schéma de la dispersion 
simulé avec STAMM implique donc une connectivité plus développée (+ 25 %) entre 
l’île de Masirah et les alentours de l’île de la Réunion que le schéma simulé dans 





2) Une connexion claire entre Masirah et l’océan Atlantique apparait en mode passif 
(7,8 % des individus simulés y transitent et 2.6 % y sont encore à la fin de la simulation). 
Cette connexion est plus forte encore en mode actif (11.8 % des individus simulés y 
transitent et 6.3 % y sont encore à la fin de la simulation) (voir Tableau 13). Les 
mouvements de nage tendent donc aussi à renforcer la connectivité entre le nord-
ouest de l’océan Indien (Masirah) et l’océan Atlantique.   
4.2.2. Au départ d’Afrique Australe 
La dispersion des tortues nées sur les plages du nord de l'Afrique du Sud ou du Mozambique 
est moins complexe que celle des tortues omanaises. Par contre, les schémas de dispersion 
simulés dans les expériences passive et active divergent très tôt à cause de la position très 
australe de ce site de ponte. Les tortues simulées sont très rapidement confrontées à des 
températures inférieures à 18°C (T2) ce qui dans le cas actif, déclenche la nage. 
En Afrique Australe, le pic d'éclosion a lieu durant l'été austral et les nouveau-nés sont 
entraînés au sud-ouest dès leur naissance par le puissant courant chaud des Aiguilles (Figure 
35 ; Animation AFS passif et actif). Arrivé à la pointe Sud du continent africain ce courant de 
bord Ouest s’infléchit en direction de l’Atlantique, où il pénètre avant d’être rétrofléchi vers 
l’est et l’océan Indien. Ses eaux viennent alors alimenter le courant Indien Sud. La rétroflexion 
du courant des Aiguilles est un phénomène de jet instable générant des tourbillons dont la 
plupart se propagent à l’intérieur de l’océan Atlantique. Environ 15% des tortues passives et 
36% des tortues actives originaires d’Afrique Australe sont entraînées par ces tourbillons et se 
développent ensuite dans l’Atlantique. Les mouvements de nage motivés par l’habitat 
renforcent donc de façon très marquée la connectivité entre les sites de reproduction 
d’Afrique Australe et l’océan Atlantique dans les simulations de dispersion.  
Les tortues simulées qui restent dans l’océan Indien dérivent dans un premier temps avec le 
courant de rétroflexion des Aguilles qui porte à l’est. Les tortues passives dérivent avec lui, 
puis avec le courant Indien Sud et vont se concentrer à l’est du bassin dans la zone IOS (930 
individus en fin de simulation) et dans la zone AUS (308 individus), exactement comme le font 
les tortues passives d’Oman. Les tortues actives en revanche, se concentrent très tôt sur les 
habitats favorables au nord du front subtropical et parviennent, en nageant, à rester dans le 
sud-ouest de l’océan Indien en particulier dans la région AGU (725 individus) et dans l’ouest 





La connectivité avec la Réunion est plus importante dans le cas actif, pour lequel on dénombre 
180 transits, que dans le cas passif où seules 24 tortues simulées ont traversé la zone MSC au 
cours de leur dispersion. Dans tous les cas, la connectivité Afrique Australe-Réunion est plus 
faible que la connectivité Oman-Réunion. 
Tableau 14 : Transits et accumulation des tortues passives et actives d’Afrique Australe dans 
différentes zones de l’océan Indien.  
Expérience AGU ATL MSC IOS AUS 















































4.3. Conditions de température et mortalité induite par le froid 
La procédure d’estimation de la mortalité liée au froid est la même que celle appliquée pour 
la tortue luth : une tortue caouanne simulée rencontrant Tw < T1 (= 10°C) durant dix jours 
consécutifs est considérée comme étant morte de froid. 
4.3.1. Oman 
La question de la mortalité par le froid n’est quasiment pas un sujet pour les tortues de 
Masirah. Que ce soit en mode actif ou passif, les juvéniles ne rencontrent des températures 
inférieures à 10°C que lorsqu’elles atteignent le FSTI aux environs de 40°S, ce qui arrive au plus 
tôt à l’âge de 4 ans chez les individus passifs. Au terme de la simulation (15 ans) moins de 7% 
des tortues passives et moins d’1 % des tortues actives sont diagnostiquées comme mortes 
de froid. 
4.3.2. Afrique Australe 
Au départ des plages d’Afrique Australe, les tortues caouannes simulées connaissent des 





températures évoluent peu au fil des années puisque la latitude moyenne des tortues 
simulées (passives comme actives) évolue également très peu. La température de l’eau 
rencontrée par les tortues passives est de 17.8°C (±4.6°C) alors que les tortues actives arrivent 
à se maintenir dans des eaux un peu plus chaudes d’une température moyenne de 19.4°C 
(±2.7°C).  En conséquence la mortalité par le froid reste très faible chez les tortues actives (la 
mortalité cumulée en fin de simulation est de 1.1 %) mais atteint 38 % chez les tortues 
passives. Cette mortalité survient systématiquement au sud de 40°S et concerne 
principalement des tortues passives qui sont passées au sud du front subtropical dans 
l’Atlantique ou dans l’océan Indien (Figure 38). 
 
 
Figure 38: Cartes des positions des mortalités survenues chez les tortues passives d’Afrique 
Australe. La couleur représente l’âge des tortues au moment de leur mort. Toutes les 
mortalités surviennent à proximité du Front Subtropical Indien (entre 40°S et 45 °S). 
 
4.4. Vitesse de nage et distribution des tortues actives 
L’analyse des circuits de dispersion a mis en évidence l’impact des mouvements de nage sur 
la distribution spatiale et temporelle des tortues caouannes actives de Masirah et d’Afrique 






1) Une rétention accrue des juvéniles actifs de Masirah dans l’Indien Nord. 
2) Un renforcement des transferts de l’Indien vers l’Atlantique dans les simulations 
actives au départ de Masirah et d’Afrique Australe. 
3) Une concentration importante des tortues actives (d’Oman et d’Afrique Australe) au 
nord du FSTI (entre 30 et 40°S) dans la partie Ouest du bassin (essentiellement entre 
la côte sud-africaine et 80°E) alors que les tortues passives se concentrent dans l’est 
du bassin (entre 60°E et la côte australienne). 
4.4.1. Rétention des juvéniles actifs de Masirah dans l’océan Indien 
Nord 
Cette rétention est principalement due au gradient d’habitat qui existe entre les eaux riches 
de la mer d’Arabie et (dans une moindre mesure du golfe du Bengale) et les eaux plus pauvres 
- et parfois trop chaudes -  du centre de l’océan Indien. Ce gradient d’habitat induit des vitesses 
de nage qui suffisent à retenir certains individus dans l’hémisphère Nord. Dans le cas passif, 
moins de 1% des individus simulés sont encore présents en mer d’Arabie ou dans le golfe du 
Bengale à la fin de la simulation alors que 6.5% et 4.5% des individus actifs y sont 
respectivement recensés à l’issue de la simulation. Les tortues actives restées en mer d’Arabie 
sont plutôt dispersées au large dans des eaux dont la productivité semble tout à fait suffisante 
pour permettre à des tortues caouannes juvéniles de se développer. Les tortues du golfe du 
Bengale ont plutôt tendance à se regrouper dans la zone côtière, également très riche (Figure 
34a). 
4.4.2. Concentration des juvéniles dans l’ouest du front subtropical 
Indien 
A proximité du FSTI, l’existence d’un gradient longitudinal d’habitat pousse les tortues 
simulées actives à se concentrer dans le sud-Ouest de l’océan Indien. 
Dans le sud de l’océan Indien, le courant des Aiguilles amène des eaux chaudes d’origine 
tropicale le long de la côte sud-africaine. Sa rétroflexion au large du Cap est associée à une 
activité turbulente importante qui génère une forte production primaire (Machu & Garçon, 
2001). Ce processus caractéristique de bord Ouest entraîne la présence d’eaux chaudes et 





froides dans la partie centrale du bassin. Cette situation crée un gradient zonal de favorabilité 
des habitats, en température et en nourriture, qui est particulièrement bien marqué en hiver 
mais disparait presque complètement en été (Figure 39).  
 
 
Figure 39 : Indice de favorabilité de l’habitat total, thermique et alimentaire dans le sud de 
l’océan Indien le long d’un transect longitudinal. Hiver austral (a) et été austral (b). Les 
habitats calculés correspondent à une tortue âgée d’environ 9 ans (10e année de simulation). 
Les courbes représentent les valeurs moyennes de l’indice de favorabilité de l’habitat total 
(noir), thermique (rouge) et alimentaire (vert) dans une bande de latitude comprise entre 25°S 
et 45°S le long d’un transect longitudinal entre 40°E et 110°E. 
 
Le gradient zonal dans la favorabilité des habitats induit chez les tortues actives un 
mouvement de nage vers l’ouest, lui aussi saisonnier comme le montre la Figure 40.  C’est ce 
mouvement de nage qui permet aux caouannes actives d’Afrique Australe de rester dans la 
partie Ouest du bassin alors que le CSI les pousse vers l’est. C’est également ce même 
comportement de nage simulé qui amène les caouannes actives de Masirah à s’agréger 
progressivement dans la partie Ouest du bassin alors que les tortues passives se concentrent 







Figure 40 : Composante de nage zonale des tortues actives d’Afrique Australe dans le sud de 
l’océan Indien (20°O-120°O  ; 20°S-45°S). On distingue bien la saisonnalité dans le 
comportement de nage vers l’ouest (marqué en hiver austral, faible voire inversé en été 
austral) qui est lié à la saisonnalité du gradient longitudinal de h dans la région du FSTI. 
 
Le même type de nage vers l’ouest le long du front subtropical avait également été simulé 
chez les luths de l’Altantique et le Pacifique Nord-Ouest (voir Chapitre II, p88 ; Chapitre III 
section 4.5.3., p130). Dans ces deux cas, la nage vers l’ouest avait une saisonnalité moins 
marquée et une amplitude insuffisante pour permettre au juvéniles de se stabiliser dans la 
partie Ouest (la plus riche) du bassin. Dans le cas des caouannes d’Afrique Australe, la vitesse 
de nage vers l’ouest apparait suffisante pour contrecarrer l’action du CSI. C’est, dans 
l’ensemble des simulations présentées dans cette thèse, le seul cas où la vitesse de nage se 
révèle capable de supprimer un schéma de dispersion prévu par l’hypothèse de dérive 
passive.   
4.4.3. Connectivité Indo-Atlantique 
On notera enfin qu’en augmentant la concentration des tortues actives (d’Oman et d’Afrique 
Australe) dans le sud-ouest de l’océan Indien, la nage vers l’ouest augmente la probabilité que 
ces tortues soient entraînées par le courant des Aiguilles et puissent pénétrer dans l’océan 
Atlantique avec les tourbillons générés par la rétroflexion de ce courant. C’est la raison pour 
laquelle on constate que la proportion de tortues actives qui pénètre dans l’océan Atlantique 
est plus élevée dans le cas actif que dans le cas passif, aussi bien pour les juvéniles de Masirah 







4.5. Temps de résidence des tortues simulées au niveau des habitats 
traversés 
Cartographier la probabilité de présence de juvéniles permet de délimiter précisément les 
zones fortement utilisées par les tortues et donc les zones où la probabilité d’interaction avec 
les flottes de pêche est la plus forte. Comme précédemment, nous utilisons comme mesure 
de cette probabilité de présence le nombre de positions journalières simulées enregistrées 
dans des cellules de 1° x 1° au cours d’une simulation complète.  Cette cartographie (Figure 
41) montre une présence importante des tortues simulées de Masirah (passives et actives) en 
mer d’Arabie et, dans une moindre mesure, dans le golfe du Bengale. Les tortues caouannes 
de la population du nord-ouest de l’océan Indien pourraient donc être, au stade juvénile 
océanique, particulièrement exposées aux captures accidentelles dans ces zones. Par ailleurs, 
on constate, comme cela était attendu, que la prise en compte des mouvements de nage 
modifie très sensiblement la position des zones le plus utilisées le long du FSTI. Qu’il s’agisse 
des caouannes d’Afrique Australe ou d’Oman, les individus actifs se regroupent dans une 
bande latitude plus étroite (la bande de latitude dans laquelle ils migrent saisonnièrement) et 
plus à l’ouest que les individus passifs. STAMM prévoit que les risques d’interactions avec les 
flottes de pêche pourraient être nettement plus élevés au large de l’Afrique du Sud qu’au large 
de l’Australie.  
 
 
Figure 41 : Cartes de présence des tortues caouannes simulées à partir des sites des plages 
de Masirah et d’Afrique Australe. Densité de distribution des tortues passives (a, c) et actives  
(b, d) dans l’Atlantique Nord calculées à partir du nombre de positions journalières (ou « jour-





4.6. Synthèse du cycle spatial des tortues caouannes juvéniles de 
l’ouest de l'océan Indien. 
L’analyse de nos simulations de dispersion actives au départ des plages de ponte de Masirah 
et d’Afrique Australe permet de présenter, pour la première fois, un schéma complet de la 
dispersion spatiale qui survient durant la phase océanique juvénile des tortues caouannes des 
deux populations de l’ouest de l’océan Indien (Figure 42). Comme nous le montrerons ensuite, 
ce schéma est cohérent avec les rares observations disponibles. La plupart d’entre elles 
proviennent du projet COCA LOCA lui-même.  
 
 
Figure 42 : Cycle spatial des tortues caouannes océaniques de l’ouest de l’océan Indien. 
Rouge : population « Oman » (Indien Nord-Ouest) ; Bleu : population « Afrique Australe » 
(Indien Sud-Ouest). Les cercles pleins localisent les principaux sites de ponte de C. caretta dans 
l’océan Indien (en gris les sites de ponte non étudiés dans COCA LOCA). Les flèches épaisses 
représentent les principales routes de dispersion ; les flèches plus fines correspondent aux 
routes de dispersion mineures. Les flèches en boucle localisent les zones d’aggrégation 
(habitats de développement) identifiées dans cette étude. Les flèches tiretées représentent 
les trajets de retour probables des habitats de développement océaniques vers les habitats 







Juvéniles d’Oman : Sous l’influence des courants de moussons, alternativement d’Est ou 
d’Ouest selon la saison, les juvéniles originaires d’Oman « oscillent » d’abord pendant 
plusieurs années dans la partie nord de l’océan indien. Quelques uns (environ 10% selon la 
simulation de dispersion active) y restent mais la plupart d’entre eux finissent par s’en 
échapper, généralement par l’est en longeant les côtes indonésiennes. Une fois dans 
l’hémisphère Sud les juvéniles rejoindraient, par des routes diversifiées, leur zone de 
développement principale située en bordure nord du FSTI. Ils se concentreraient 
essentiellement à l’ouest du bassin, dans la partie la plus riche de cette zone frontale, entre la 
côte sud-africaine et 80°E. Il est très probable que les juvéniles ne quittent cette région que 
lorsqu’ils ont atteint une taille suffisante pour recruter en direction des habitats côtiers situés 
à proximité de leur plage de naissance (mer d’Arabie).  
Juvéniles d’Afrique Australe : Le schéma de dispersion au départ des plages d’Afrique 
Australe est beaucoup plus simple, dominé par une connexion directe et rapide (via le courant 
des Aiguilles) vers la même zone de développement du sud de l’océan Indien que les juvéniles 
omanais. Au terme de leur phase de développement océanique, ces individus recrutent 
probablement en milieu néritique à proximité de leurs plages d’origine comme le font les 
tortues omanaises. 
On notera avec intérêt que ces deux populations du nord-ouest et du sud-ouest de l’océan 
Indien : 
• Partagent probablement la même zone de développement le long du FSTI, un résultat 
inattendu vu la distance qui sépare les deux sites de ponte. 
• Ont vraisemblablement une seconde zone de développement en Atlantique Sud (au nord 
du front subtropical de l’Atlantique Sud). Cette zone serait particulièrement importante 










4.7. Eléments de validation des schémas de dispersion simulés 
Avant la mise en place du projet COCA LOCA les informations concernant l’écologie spatiale 
des tortues caouannes de l’océan Indien étaient extrêmement rares voire quasiment 
inexistantes en ce qui concerne la phase juvénile océanique. COCA LOCA est le premier projet 
d’envergure qui tente de combler ce manque d’information. C’est donc essentiellement grâce 
à ces données que nous pouvons valider certains éléments de nos résultats de simulation. 
Nous les discutons ci-dessous. 
4.7.1. Développement des tortues omanaises dans l’hémisphère Nord 
Dans nos simulations, environ 10 % des tortues actives restent dans l’hémisphère Nord, 
principalement en mer d’Arabie et dans le golfe du Bengale, tandis que la quasi-totalité des 
tortues passives sont entrainées dans l’hémisphère Sud. Les habitats modélisés en mer 
d’Arabie semblent être particulièrement propices ce qui ferait de cette zone un habitat de 
développement tout à fait favorable pour la population omanaise. Il en va de même pour le 
golfe du Bengale. Cependant, dans cette région la favorabilité est surtout élevée dans la bande 
côtière où les risques de prédation sont plus élevés qu’au large. Il semble alors probable que 
la mer d’Arabie, au moins, abrite une petite population de tortues juvéniles résidentes.  
Malheureusement, nous n’avons pu trouver aucune information accréditant ou contre-disant 
cette hypothèse. 
4.7.2. Dispersion et développement des tortues omanaises dans le sud 
de l’océan Indien 
La dispersion des tortues omanaises dans l’hémisphère Sud peut être discutée à la lumière 
des résultats récemment obtenus par Dalleau et al. (2014) puis par COCA LOCA grâce à des 
tortues caouannes juvéniles capturées accidentellement au large l’île de la Réunion. Comme 
indiqué précédemment, ces résultats proviennent d’analyses génétiques, d’analyses 
isotopiques et de suivis satellitaires pratiqués sur les individus capturés. On a ainsi appris que : 
1)  Sur un total de quarante individus capturés accidentellement puis suivis par 
télémétrie satellitaire, cinq descendent clairement dans l’hémisphère Sud (sous 30°S) 





plupart jusqu’à proximité des côtes de la péninsule arabique (dont celles d’Oman) et 
sept ont des trajectoires trop courtes pour que l’on puisse déterminer avec certitude 
leur destination. 
2) Les analyses génétiques pratiquées sur cent huit individus capturés accidentellement 
au large de la Réunion (Figure 44) indiquent que  (a) 83% d’entre-eux sont porteurs de 
l’haplotype mitochondrial CC-A11.6 très courant à Oman (présent chez 90 % des 
individus testés) et sur un seul individu du Mozambique, (b) 5 % sont porteurs de 
l’haplotype CC-A2.1, absent à Oman mais très largement majoritaire au Mozambique 
(99 %) et en Afrique du Sud (100%) , (c) 3 % sont porteurs de l’haplotype CC-A72.1 
observé chez 10 % des individus d’Oman et enfin (d) les autres haplotypes sont 
d’origine incertaine. On estime donc que plus de 80 % des juvéniles capturés au large 
de La Réunion sont d’origine omanaise, 5 % proviennent d’Afrique Australe et les 
autres sont d’origine indéterminée. 
3) Les analyses isotopiques suggèrent que les juvéniles capturés au large de La Réunion 
ont eu une stratégie d’alimentation océanique à des latitudes australes.  
 
 
Figure 43 : Trajectoires de tortues caouannes juvéniles capturées dans la ZEE réunionnaise. 
(a) Tortues capturées et marquées entre 2009 et 2012 (n=18). La couleur de la trajectoire 
représente sa classification en fonction de la destination de la tortue (rouge : hémisphère 
Nord, bleu : Front Subtropical Indien, vert : indéterminé). Extrait de Dalleau et al. (2014). (b) 
Tortues capturées et marquées entre 2012 et 2015 (n=22). La couleur le long des trajectoires 







 Figure 44 : Fréquences haplotypiques des femelles tortues caouannes en ponte à Oman, au 
Mozambique et en Afrique du Sud ainsi que des juvéniles capturés accidentellement par des 
pêcheurs réunionnais. La taille des cercles est proportionnelle au nombre d’échantillons. 
Extrait de COCA LOCA R9. 
 
Le recoupement de ces diverses informations suggère donc que : 
1) La grande majorité (>80 %) des juvéniles capturés au large de la Réunion est d’origine 
omanaise. Les analyses isotopiques suggèrent qu’il s’agit de tortues revenant de 
l’Indien Sud et les suivis satellitaires montrent qu’elles retournent vers Oman. Leur 
taille (voisine de 70 cm) confirme qu’il s’agit très probablement d’individus proches de 
la maturité sexuelle qui retournent vers leur zone de reproduction. Même si cette 
phase de retour vers la zone de reproduction n’est pas simulée par STAMM, le passage 
de ces tortues omanaises au large de la Réunion, qui se dirigent vers la mer d’Arabie 
et viennent probablement du sud de l’océan Indien : 
a) Montre que certaines tortues caouannes d’Oman ont bien un cycle de 
développement transéquatorial comme le suggèrent nos simulations. 
b) Suggère que le FSTI (ou au moins le sud de l’océan indien) est bien une zone 
de développement pour les juvéniles originaires d’Oman. 
c) Suggère également que les tortues de la Réunion arrivent de la partie Ouest 
de l’Indien Sud. En effet, un détour par la Réunion semble peu probable pour 
des tortues provenant de l’est du bassin et se dirigeant vers Oman. Ce résultat 





juvéniles en phase de développement dans l’Indien Sud se concentrent à 
l’ouest du bassin. 
2) Le cas des quelques individus suivis qui redescendent vers le sud (n = 5 sur 40 au total) 
est moins clair : leur taille ne les distingue pas clairement des autres individus et les 
analyses isotopiques suggèrent qu’ils ont déjà visité le sud de l’océan Indien avant 
d’être capturés. Il pourrait s’agir d’individus qui transitent par la zone des 
Mascareignes au cours de leur phase de développement dans l’hémisphère Sud. Nos 
simulations actives montrent en effet que 9 % des juvéniles d’Afrique australe et 34 % 
des juvéniles d’Oman transitent par cette zone. 
4.7.3. Connectivité Indo-Atlantique 
Nos simulations montrent que des juvéniles simulés originaires d’Oman ou d’Afrique Australe 
pénètrent dans l’Atlantique Sud et s’y développent. Des analyses génétiques réalisées sur des 
caouannes juvéniles capturées en phase d’alimentation au large du Brésil montrent qu’un 
quart des individus capturés serait originaire de l’océan Indien. Parmi eux la moitié 
proviendrait des sites de ponte du sud-ouest de l’océan Indien (Afrique Australe ou 
Madagascar) et l’autre moitié du nord-ouest de l’océan Indien (très probablement de l’île de 
Masirah) (Shamblin et al., 2014). La connectivité indo-atlantique, suggérée par nos 
simulations, est donc clairement établie. 
 
5. Implications pour la conservation 
Le cycle trans-équatorial des juvéniles de la population du nord-ouest de l’océan Indien 
semble couvrir la quasi-totalité de la surface de l’océan Indien (Figure 42). Ce cycle dépasse 
largement les limites géographiques identifiées pour cette unité régionale de gestion (RMU) 
par le Marine Turtle Specialist Group (MTSG) de l’IUCN en 2011 (Wallace et al., 2010). Nos 
travaux de modélisation, et plus généralement les résultats du projet COCA LOCA, pourront 
servir de référence pour redéfinir l’étendue spatiale de cette RMU. 
De plus, les principales menaces identifiées pour expliquer le déclin de la population du nord-
ouest de l’océan Indien concernent l’interaction avec les pêches en mer d’Arabie (Oman, 
Somalie, Pakistan, Iran, Inde), notamment l’emmêlement dans les filets et les captures 
accidentelles de la pêche palangrière (Hamann et al., 2013). Nos travaux mettent en évidence 





avoir un impact sur la RMU du nord-ouest de l’océan Indien. En dehors de la mer d’Arabie, les 
tortues caouannes juvéniles de Masirah seraient confrontées à d’importantes flottilles de 
navires côtiers artisanaux dans le golfe du Bengale et le long des côtes indonésiennes (Stewart 
et al., 2010) (Figure 45). Il est aujourd’hui établi que ce genre de pêcheries peut avoir sur les 
populations de tortues marines, un impact aussi important - voire supérieur - à celui des 
pêcheries industrielles (Peckham et al., 2007 ; Alfaro-Shigueto et al., 2010, voir également 
chapitre précédent p.133).  
 
 
Figure 45 : Densité des flottilles 
artisanales côtières (mètre-
navire/km²) en Asie du Sud-Est. 
Du clair au foncé, la couleur 
traduit une densité croissante. 




Parmi les types de pêche industrielle, c’est sans conteste la pêche palangrière qui représente 
la menace la plus importante pour les tortues caouannes (Lewison et al., 2004 ont estimé qu’à 
l’échelle globale entre 246 000 et 361 000 individus aurait été capturées accidentellement par 
ces pêcheries au cours de l’année 2000). Même si l’activité palangrière autour de la Réunion 
n’entraine qu’une faible mortalité de tortues caouannes (voir rapport COCALOCA-R10), ce 
n’est pas forcément le cas pour les autres pêcheries palangrières de l’océan Indien. L’impact 
des pêcheries palangrières sur les populations de tortues caouannes pourrait être important 
à proximité du front subtropical de l’Atlantique Sud et de l’Indien Sud où l’effort qu'elles 








Figure 46 : Effort de pêche à 
la palangre de surface dans 
l’océan Indien. Milliers 
d’hameçons (moyenne 
annuelle) dans des cellules de 
5°x5° entre 2005 et 2009. 
Extrait de l’Atlas de la pêche 
palangrière de l’océan Indien 
(hébergé sur le site de Sextant 
http://sextant.ifremer.fr/fr) 
 
Il est donc primordial d’identifier plus précisément les zones géographiques et les pêcheries 
qui interagissent le plus avec les tortues caouannes à l’échelle de l’océan Indien et de 
l’Atlantique Sud (e.g. Bourjea et al., 2014), et notamment au voisinage du FSTI. Une meilleure 
compréhension de la dynamique spatiale des tortues marines dans cette zone devrait être 
considérée comme prioritaire en termes de connaissances et de conservation. Actuellement, 
des observateurs embarqués sur des navires palangriers portugais opérant à proximité du FSTI 
commencent à déployer des balises satellitaires sur des tortues caouannes capturées 
accidentellement (Bourjea com. perso.). 
L’importance de la zone du front subtropical de l’océan Indien Sud et de l’océan Atlantique 
Sud comme habitat de développement partagé par les populations se reproduisant dans les 
deux hémisphères est une particularité unique du cycle juvénile de la tortue caouanne de 
l’océan Indien. Cette zone doit faire l’objet d’une attention particulière en termes de 
conservation pour l’espèce à l’échelle de cet océan. Outre l’interaction avec les pêcheries 
palangrières hauturières, l’accumulation importante de plastique dans ce secteur ainsi que 
dans le golfe du Bengale est une préoccupation majeure (Hoarau et al., 2014 ; Eriksen et al., 
2014) (Figure 47), la tortue caouanne étant l’espèce ingérant la plus grande quantité de 







Figure 47 : Densité modélisée des déchets plastiques dans les océans.  La couleur représente 
la densité des déchets (en morceau/km²) mesurant 1.01- 4.75 mm (a) et 4.76-200 mm (b). Ces 
tailles correspondent à celles des débris ingérés par les tortues caouannes. Extrait de Eriksen 








7.1. Principaux résultats 
Ce travail de modélisation donne un aperçu inédit de la dispersion spatiale des tortues 
caouannes juvéniles issues des populations de l’ouest de l’océan Indien. L’utilisation conjointe 
de quatre outils complémentaires (télémétrie satellite, génétique des populations, isotopes 
stables et modélisation) a permis (1) de renforcer les résultats individuels de chacun des outils 
en les recoupant entre eux et ainsi (2) de proposer un schéma crédible pour la dispersion 
spatiale des tortues caouannes juvéniles originaires d’Oman et d’Afrique Australe. 
Les résultats des simulations réalisées avec le modèle STAMM adapté à la tortue caouanne 
sont plus probants que ceux des simulations réalisées sous l’hypothèse de dérive passive. Les 
principaux résultats de la modélisation sont : la mise en évidence d’une route de dispersion 
trans-équatoriale ainsi qu’une grande diversité de trajectoires potentielles depuis le site de 
ponte de l’île de Masirah ; la confirmation d’une connectivité indo-atlantique non 
négligeable depuis les sites d’Afrique et d’Oman et enfin l’existence d’un habitat de 
développement dans la partie ouest du FSTI partagé par ces deux populations. Les 
simulations de dispersion ont également permis d’identifier certaines des menaces pour les 





pêcheries côtières en mer d’Arabie, dans le golfe du Bengale et le long de l’archipel indonésien 
ou avec les pêcheries palangrières dans la zone proche du FSTI. 
 
7.2. Obstacles et perspectives techniques 
STAMM a donné de bons résultats sur les tortues caouannes de l’ouest de l’océan Indien. Il 
est cependant légitime de s’interroger sur la bonne représentation des courants de surface à 
une résolution spatiale de 0.25° dans certaines régions de l’océan Indien. Par exemple, cette 
résolution est trop grossière pour pouvoir simuler précisément la circulation dans le golfe 
Persique ou la mer Rouge. Ces zones peuvent piéger les tortues simulées qui y entrent et 
fausser ainsi les statistiques de dispersion. L’utilisation d’un modèle de circulation de plus 
haute résolution serait donc souhaitable. On peut aussi pointer l’absence d’analyse de 
sensibilité de nos résultats aux paramètres d’entrée du modèle. Ces analyses sont à inscrire 
dans la liste des travaux qu’il convient de mener rapidement.  
L’utilisation de la PPN comme proxy de la densité de proies est également discutable dans 
l’application de STAMM à C. caretta. Au cours de sa phase de développement juvénile en 
milieu pélagique, l’espèce se nourrit de zooplancton mais n’est pas une consommatrice 
exclusive d’organismes gélatineux à l’inverse de la tortue luth. La tortue caouanne s’alimente 
plutôt de mollusques ou de crustacés pélagiques de plus haut niveau trophique et donc moins 
directement liés à la PPN. L’emploi de champs modélisés de biomasse de zooplancton (modèle 
SEAPODYM-LTL, Conchon et al., en prep.) est envisagé à court terme pour répondre à ce 
problème. 
Outre les limites touchant à l’aspect technique de la modélisation, le manque de 
connaissances sur les tortues caouannes océaniques dans l’océan Indien constitue aussi un 
obstacle à la validation des résultats des simulations. Par exemple, on ne dispose d’aucune 
donnée de captures accidentelles de tortues caouannes dans le nord de l’océan Indien (mer 
d’Arabie, golfe du Bengale) alors même que les pêcheries palangrières y sont très développées 
(Wallace et al., 2013a) et que les résultats du modèle STAMM le désignent comme un habitat 
de développement potentiel. De même, il n’existe aucune donnée ou observation concernant 
des tortues caouannes au niveau des fronts subtropicaux de l’océan Indien Sud et de 





Il serait pourtant très intéressant (et crucial pour la conservation de l’espèce dans cet océan) 
de connaitre, au sein de cette zone, la proportion des tortues originaires d’Oman, d’Afrique 
Australe mais aussi des autres plages de ponte de l’océan Indien. Pour cela il faudrait réaliser 
des analyses génétiques sur des tortues qui y seraient directement capturées. Les résultats 
permettraient d’évaluer le réalisme de la dispersion simulée des tortues omanaises jusque 
dans l’hémisphère Sud et du niveau de connectivité simulée entre l’Indien et l’Atlantique. 
Il semble également important de pouvoir suivre des tortues caouannes par télémétrie 
satellite à proximité du front subtropical du sud de l’océan Indien (comme cela a été réalisé 
dans le Pacifique Nord : e.g. Polovina et al., 2006 ; Briscoe et al., 2016). Cela permettrait de 
documenter les mouvements individuels dans cette zone et de les comparer à nos trajectoires 
simulées. Les premiers marquages par des observateurs embarqués sont en cours dans cette 
région. Ces expériences mettront-elles en évidence que les tortues équipées ciblent 
effectivement l’ouest du FSTI comme le suggèrent nos simulations ?  
Enfin, l’absence d’estimations précises de l’âge des tortues caouannes océaniques dans 
l’océan Indien empêche de connaître l’aspect temporel du cycle océanique mis en évidence 
dans cette étude. L’analyse squelettochronologique d’une trentaine d’humérus de tortues 
caouannes réunionnaises (qui n’ont pas survécu à leur capture) a débuté récemment et 
devrait fournir prochainement les premières estimations de l’âge des tortues caouannes dans 
cette zone (Bourjea com. perso.). Comme pour les analyses génétiques, il faudrait étendre ces 
analyses à la zone du FSTI pour pouvoir estimer le temps mis par les tortues de Masirah pour 
rejoindre cette région et la durée pendant laquelle elles s’y développent. En outre, la 
connaissance de l’âge des tortues caouannes autour de la Réunion (qui sont seraient le plus 
souvent à la fin de leur phase juvénile océanique) devrait faire avancer la compréhension du 
déclenchement de la migration ontogénique vers le milieu néritique. A terme, cela pourrait 






































































1. Principaux résultats 
Cette thèse nous a permis de développer une première version de STAMM (Sea Turtle Active 
Movement Model), un nouveau modèle individu-centré permettant de simuler la dispersion 
spatiale des tortues marines sous l’influence combinée de la circulation océanique et d’un 
mouvement de nage motivé par la recherche d’habitats favorables.  Ce modèle représente 
une avancée importante par rapport aux modèles de dérive passive couramment utilisés 
jusqu’à présent.   
Nous avons d’abord développé une version générique de STAMM puis nous l’avons calibrée 
spécifiquement pour simuler la dispersion océanique des juvéniles de deux espèces de tortues 
marines : la tortue luth (Dermochelys coriacea) et la tortue caouanne (Caretta caretta).   
La dispersion de juvéniles de tortues luths a été étudiée (a) au départ de la plage de Jamursba-
Medi (nord de l’île de Nouvelle-Guinée, Indonésie) dans l’océan Pacifique Nord et (b) au 
départ de la plage d’Awala-Yalimapo (Guyane Française) dans l’Atlantique Nord. Concernant 
les tortues caouannes juvéniles leur dispersion a été analysée au départ de plusieurs plages 
de pontes de l’ouest de l’océan Indien (île de Masirah et plages d’Afrique du Sud et du 
Mozambique). 
Dans chacun des cas étudiés, nous avons constaté que c’était essentiellement les courants 
marins qui déterminaient, à grande échelle, les zones dans lesquelles les juvéniles se 
dispersaient. Ceci explique pourquoi l’hypothèse de dérive passive a souvent été utilisée avec 
succès pour identifier les zones de dispersion des juvéniles de différentes populations de 
tortues marines. 
Néanmoins, nos résultats montrent clairement que les mouvements de nage induits par 
l’habitat influencent profondément la distribution spatiale et temporelle des juvéniles à 
l’intérieur de la zone de dispersion ainsi que leur mortalité par hypothermie et probablement 
les risques d’interaction avec les pêcheries.  
1.1. Impact de la nage active sur la distribution spatiale et 
temporelle des juvéniles 






1) Les tortues actives effectuent des migrations saisonnières régulières. Dans 
l’hémisphère Nord (resp. Sud) la migration est dirigée vers le sud (resp. nord) et les 
eaux chaudes à l’approche de l’hiver et en direction du nord (resp. sud) et des eaux 
plus productives au printemps. Ces migrations saisonnières, naturellement absentes 
des simulations de dérive passive, concentrent les individus simulés dans les zones qui 
leurs sont (saisonnièrement) les plus favorables. L’apparition de ce type de migration 
chez les tortues actives était un résultat attendu (Gaspar et al., 2012). De telles 
migrations sont effectivement observées (entre autres) chez les tortues caouannes 
juvéniles et adultes (Polovina et al., 2004 ; Hawkes et al., 2007 ; Mansfield et al., 2009) 
ainsi que chez les tortues luths adultes et sub-adultes (James et al., 2007 ; Benson et 
al., 2011). 
2) Dans les zones frontales séparant le gyre subtropical du gyre subpolaire des différents 
bassins océaniques étudiés, les tortues actives nagent préférentiellement en direction 
des eaux chaudes et productives rencontrées à moyenne latitude sur les bords Ouest 
des grands bassins océaniques. Cette nage vers l’ouest s’oppose aux courants d’ouest 
que l’on retrouve dans ces zones (dans nos simulations il s’agit du Kuroshio et du 
courant Nord Pacifique, du Gulf Stream et du courant de Dérive Nord Atlantique et 
enfin du courant Indien Sud). Elle permet ainsi aux individus de s’éloigner plus 
lentement des zones productives trouvées sur les bords Ouest des bassins océaniques. 
De façon plus générale, cette nage vers l’ouest augmente les temps de résidence des 
individus dans ces zones frontales. Ce comportement de nage peut paraître 
surprenant. Cependant, les travaux de Polovina et al. (2000) et plus récemment de 
Briscoe et al. (2016) montrent que les tortues caouannes juvéniles suivies par satellite 
dans le Pacifique Nord, nagent également fréquemment vers l’ouest et ont, en 
conséquence, un temps de résidence important dans la partie centrale de la zone de 
transition du Pacifique Nord (NPTZ).  
3) Cette nage vers l’ouest a pour effet secondaire d’augmenter le temps de traversée des 
bassins océaniques par rapport au temps de traversée de particules passives. Dans le 
Pacifique, la majorité des tortues nées à Jamursba-Medi arrivent au large de la 
Californie en 5 à 6 ans de dérive passive. Dans les simulations avec nage active, elles 
mettent par contre 11 à 15 ans pour arriver dans cette même zone, un résultat qui est 
plus cohérent avec les observations de taille des individus capturés accidentellement 





également observé dans les simulations des tortues luths de Guyane et induit un âge 
d’arrivée au large des côtes européennes et africaines qui semble cohérent avec les 
tailles des individus capturés (voir Chapitre III, section 4.6.2., p140). Dans l’Indien Sud, 
cette nage vers l’ouest est suffisante pour maintenir les caouannes juvéniles 
originaires d’Afrique Australe dans la partie Ouest du bassin et ainsi supprimer le 
schéma de dispersion passive qui amènerait ces juvéniles au large de l’Australie. 
4) Grâce à leurs mouvements de nage motivés par l’habitat, les juvéniles actifs 
atteignent et s’accumulent dans certaines zones productives inaccessibles en dérive 
passive. C’est le cas notamment dans l’Atlantique où les tortues luths actives 
s’agrègent dans le golfe du Mexique, la région des Açores, le golfe de Gascogne, au 
large du Portugal et de la Mauritanie et en Méditerranée Occidentale. Il s’agit là de 
zones où la présence des tortues passives est faible ou inexistante. De façon générale, 
les zones où s’accumulent les tortues actives sont caractérisées par une forte 
production primaire et constituent donc des habitats de développement plausibles 
pour des tortues marines juvéniles. La présence de tortues juvéniles est confirmée 
dans la plupart de ces secteurs, soit directement par des données de captures 
accidentelles, d’échouages ou d’observations en mer, soit indirectement par le biais 
de raisonnements s’appuyant sur les suivis satellitaires d’individus adultes ou la 
combinaison d’informations diverses (analyses génétiques ou isotopiques, suivis 
satellitaires de juvéniles). 
Ces différentes observations montrent que la dispersion active simulée par STAMM produit 
des résultats plus proches des observations qu’un modèle de dispersion purement passive. En 
l’absence d’observations directes, l’utilisation de STAMM (ou du moins d’un modèle du même 
type) devrait donc, à l’avenir, être privilégiée pour inférer (a) les routes de dispersion des 
tortues marines juvéniles depuis leur plage de naissance et (b) déterminer leurs habitats 
préférentiels et plus largement leur distribution spatiale et temporelle. 
1.2. Impact de la nage active sur la mortalité 
La nage motivée par l’habitat, et les migrations saisonnières qu’elle engendre, ont clairement 
pour effet de soustraire les juvéniles aux zones trop froides qu’ils visiteraient en mode « dérive 
passive ». On a ainsi montré que les juvéniles de tortues luths qui dériveraient passivement 





approchant ou excédant 50 %. La nage active réduit cette mortalité aux environs de 20%. Le 
réalisme de ces taux de mortalité estimés est cependant difficile à évaluer étant donné 
l’incertitude affectant l’estimation des taux de mortalité des tortues juvéniles et l’impossibilité 
de quantifier l’importance des différents facteurs en cause (prédation, froid, carence 
alimentaire, maladie, captures accidentelles…). 
Si les mouvements de nage motivés par la recherche d’habitats favorables réduisent (très 
logiquement) la mortalité par hypothermie, il semble qu’ils pourraient augmenter, au 
contraire, la mortalité par capture.  En effet, nous avons vu que la nage active rassemblait les 
juvéniles, et augmentait leur temps de résidence, dans des zones frontales productives ou 
s’alimentent de nombreux prédateurs marins (Block et al., 2011) et où opèrent d’importantes 
flottes de pêche notamment palangrières (Bigelow et al., 1999 ; Chen et al., 2005 ; Zainuddin 
et al., 2006 ; Gardner et al., 2008 ; Mejuto et al., 2009). La nage active a donc tendance à 
concentrer les individus simulés dans des zones où le risque de capture accidentelle est accru. 
C’est sans doute dans ces zones que les efforts de conservation doivent se focaliser. Dans cette 
optique, STAMM pourrait servir d’outil de prévision de présence de tortues dans ces zones 
sensibles, en complément ou en remplacement d’outils tels que TurtleWatch  (Howell et al., 
2008 ; Howell et al., 2015).  
 
2. Principaux obstacles et recommandations pour les 
surmonter 
Arrivés au bout de cette thèse, nous avons une meilleure vision des problèmes qui se posent 
pour construire et valider un modèle simulant les mouvements de nage motivés par l’habitat 
chez la tortue marine.  Le principal obstacle rencontré dans ce travail est le manque de 
données, à la fois pour la calibration et pour la validation du modèle. Nous en faisons la 
synthèse ci-dessous 
2.1. Disponibilité des données de calibration 
Le modèle STAMM s’appuie sur plusieurs relations allométriques classiques reliant l’âge, le 
poids, la taille et les taux métaboliques afin de gouverner l’évolution des caractéristiques des 
individus au cours de la croissance (capacité de nage et préférences thermiques en 





à l’exception de la relation TMR-poids de la tortue caouanne. Nous avons utilisé dans ce 
dernier cas une relation générique adaptée aux reptiles et proche de celle utilisée pour la 
tortue luth. 
La calibration de STAMM nécessite également de spécifier l’évolution de la ration alimentaire 
journalière en fonction de l’âge. Cette relation existe pour la tortue luth (Jones et al., 2012) et 
nous avons pu en estimer une pour la tortue caouanne (Chapitre IV, section 3.4.3., p168). 
Appliquer STAMM à d’autres espèces de tortues marines nécessitera donc de réaliser un 
travail de recherche bibliographique préliminaire pour établir les relations allométriques et la 
ration alimentaire journalière de chacune des espèces. Il ne sera probablement pas simple 
d’estimer la ration alimentaire journalière pour certaines espèces qui changent de régime 
alimentaire au cours de leur développement. C’est par exemple le cas de la tortue verte qui 
passe d’un régime essentiellement carnivore au stade juvénile pélagique à un régime 
essentiellement herbivore dès qu’elles recrutent en milieu néritique (Bjorndal et al., 1997).  
Il est important de souligner l’incertitude qui peut affecter ces relations et, en particulier, les 
relations âge-taille-poids. Par exemple la croissance des tortues marines, comme celle de la 
plupart des reptiles et des poissons, varie en fonction de la qualité des habitats rencontrés. La 
croissance est forte lorsque les conditions (par exemple la température ou l’abondance de 
proie) sont favorables au développement des tortues mais peut être réduite lorsque ces 
conditions se dégradent (Bjorndal et al., 2003 ; Angilletta Jr et al., 2004). Cette croissance dite 
« compensatoire » est à l’origine de la forte variabilité interindividuelle dans les tailles de 
tortues du même âge (mais ayant connu des conditions environnementales différentes). Il est 
donc vraisemblable, qu’à terme, il deviendra nécessaire de complexifier le modèle en utilisant 
une courbe de croissance modulable en fonction de la qualité des habitats rencontrés. 
2.2. Disponibilité des données de validation 
La validation des résultats du modèle passe par leur recoupement avec différents types 
d’observations. Le projet COCA LOCA en est une bonne illustration.  
Les données de suivi par satellite de tortues juvéniles sont irremplacables, mais 
malheureusement, extrêmement rares. Les informations fournies par le suivi satellitaire de 
tortues caouannes juvéniles marquées dans le Pacifique (Polovina et al., 2000 ; Polovina et al., 
2004 ; Polovina et al., 2006 ; Briscoe et al., 2016) et dans l’Indien (Dalleau et al., 2014 ; Dalleau 





de juvéniles capturés accidentellement est très certainement une approche qu’il conviendrait 
de généraliser. 
En ce qui concerne les mesures « directes », ce sont les mesures de taille de tortues échouées 
ou capturées qui ont été utilisées. Elles permettent d’estimer grossièrement l’âge de ces 
tortues et en déduire, s’il s’agit de juvéniles, le temps qu’il leur a fallu pour atteindre la zone 
de capture ou d’échouage depuis leur plage de naissance.  On peut ainsi vérifier si ce temps 
est cohérent avec celui mis, dans nos simulations, par les tortues juvéniles pour atteindre la 
zone concernée. On rencontre néanmoins (au moins) deux problèmes avec ce type de 
données : 
1) La provenance (i.e. plage d’origine) des individus capturés peut être incertaine. C’est 
notamment le cas au niveau des différents habitats de développement de la tortue 
luth identifiés dans l’Atlantique (voir Chapitre III, section 4.6.2., p142). Il serait donc 
extrêmement utile de procéder systématiquement à des analyses génétiques sur les 
individus capturés afin de réduire cette incertitude 
2) L’âge des individus capturés est également incertain s’il est déduit d’une relation âge-
taille standard. Une détermination plus précise de l’âge (par exemple par 
squelettochronologie) serait donc précieuse. 
 
3. Travaux à mener à court terme 
Au cours de cette thèse nous avons pu concevoir et développer une version générique de 
STAMM puis calibrer et tester deux versions du modèle spécifiquement adaptées à la tortue 
luth et la tortue caouanne.  
Nous n’avons malheureusement pas eu le temps de tester en détail la sensibilité de STAMM 
aux variations de ces paramètres. C’est un exercice qu’il va falloir mener rapidement afin de 
mieux connaître STAMM et de pouvoir, à terme, mieux le paramétrer. Cet exercice 
permettrait de mieux caractériser le niveau d’incertitude qui affecte les différents résultats 
obtenus.  
Outre la sensibilité aux paramètres nous n’avons pas non plus testé la sensibilité de STAMM 





Température. Puisque la réanalyse GLORYS-1 assimile des observations satellitaires de la 
température de surface, il est peu probable que les températures de l’eau utilisées soient 
problématiques.   
Courant. La question du courant est plus délicate.  GLORYS-1 a une résolution spatiale à 0.25°, 
une résolution qui s’avère insuffisante pour représenter de façon fine la circulation dans des 
zones compliquées (archipel indonésien par exemple) ou au voisinage de passages étroits 
(détroit de Gibraltar, accès au golfe Persique et à la mer Rouge). Ce problème avait déjà été 
souligné par Gaspar et al. (2012) notamment au niveau du golfe de Tomini (dans l’ouest du 
Pacifique) dans lequel de nombreux individus simulés se retrouvaient artificiellement piégés.  
Le même problème de rétention a été observé au niveau de la mer Rouge et du golfe Persique 
pour les tortues caouannes de l’océan Indien. La résolution à 0.25° peut également être 
insuffisante pour simuler correctement des phénomènes de rétention à proximité des côtes. 
Ce peut être le cas pour la côte Est des Etats-Unis et du Canada, ce qui pourrait mener à une 
sous-estimation de la rétention des tortues luths dans l’ouest de l’Atlantique Nord (voir 
Chapitre III, section 4.6.1., p138). 
Production Primaire Nette. La PPN est un proxy raisonnable de l’abondance de nourriture 
pour les tortues luths qui s’alimentent tout au long de leur vie d’organismes zooplanctoniques 
gélatineux de bas niveau trophique. En revanche, chez la tortue caouanne, une carnivore plus 
polyvalente que la tortue luth, l’usage de ce proxy est moins évident et surtout n’est valable 
que pour la phase de vie pélagique de l’espèce. L’utilisation de champs modélisés de biomasse 
de zooplancton (modèle SEAPODYM-LTL, Conchon et al., en prep.) est envisagée pour 
répondre à ce problème. 
Enfin, il faut souligner que l’emploi de champs de forçage couvrant une période plus longue 
que les 7 années de GLORYS-1 serait utile pour étudier la variabilité interannuelle des 
schémas de dispersion.  Il serait, par exemple, très intéressant d’étudier la variabilité des 
routes de dispersion des tortues luths du Pacifique Ouest et son impact sur la mortalité par 
hypothermie (voir Chapitre II, p95) en relation avec la variabilité du phénomène El Niño. Une 
nouvelle réanalyse océanique réalisée par Mercator-Ocean, et couvrant la période 1992- 
2015, sera bientôt disponible. Elle inclut le El Niño majeur de 1997-1998 et permettra de 






4. Perspectives à plus long terme 
L’objectif ultime de STAMM est de couvrir la totalité du cycle de vie des tortues marines. Dans 
le cas de la tortue luth, la prochaine étape est directement de définir et de modéliser le cycle 
des migrations reproductrices ce qui implique de modéliser les mécanismes (1) qui 
déclenchent la migration vers les sites de reproduction depuis les sites d’alimentation, (2) qui 
gouvernent la nage pendant cette migration et (3) qui guident le choix des sites d’alimentation 
ciblés une fois la reproduction achevée. Dans le cas des tortues recrutant en milieu néritique 
avant la fin de la phase juvénile (e.g. tortue caouanne, tortue verte) il faudra modéliser, 
préalablement au cycle reproductif, la migration de recrutement ainsi que le comportement 
des juvéniles en milieu côtier. La modélisation de la migration de recrutement implique de 
répondre aux mêmes questions que celles soulevées par les migrations reproductices 
(déclenchement, navigation). La modélisation du comportement des tortues juvéniles en 
milieu côtier suppose de pouvoir reproduire leurs mouvements à une échelle spatiale bien 
plus fine que celle utilisée dans cette thèse et implique certainement de revoir la définition 
des habitats en prenant en compte de nouveaux facteurs tels que la prédation, la bathymétrie 
































































Dans STAMM, les trajectoires individuelles des tortues simulées sont calculées à partir des 
champs de vitesses de courant et d’une vitesse de nage modélisée comme étant fonction de 
la favorabilité d’habitats modélisés. La vitesse des tortues simulées est simplement définie 
comme la somme de la vitesse du courant et de la vitesse de nage :  
 𝑽(𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) =  𝑽(𝑪)(𝑥, 𝑦, 𝑡) + 𝑽(𝑵)(𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) ,  (1) 
avec 𝑽(𝑥, 𝑦, 𝑡, 𝑎) le vecteur vitesse d’un individu simulé d’âge a positionné en (x,y) à un instant 
t, 𝑽(𝑪)le vecteur vitesse des courants et 𝑽(𝑵) le vecteur vitesse de nage. 
 
1. Modèle de nage fonction de l’habitat 
Le mouvement de nage des tortues simulées est dirigé dans le sens des gradients d’habitat et 
sa vitesse est inversement proportionnelle à la favorabilité de l’habitat rencontré. Le modèle 
de mouvement utilisé dans STAMM est directement adapté de la marche aléatoire biaisée 
proposée par Faugeras & Maury (2007). La nage fonction des habitats y est exprimée comme 
suit (on a retiré les dépendances aux variables (x,y,t,a) pour plus de clarté) : 
 𝑽(𝑵) = Vm(1 − ℎ) 𝒅 , (2) 
avec Vm la vitesse maximale soutenable d’un individu simulé, ℎ l’indice de favorabilité de 
l’habitat (0≤ h ≤1)  et d le vecteur unitaire de la direction du mouvement qui s’écrit : 
 𝒅 = (cos 𝜃 , sin 𝜃) , (3) 
avec 𝜃 le cap du mouvement (par rapport à l’ouest). Ce cap est tiré dans une loi de von Mises 
notée 𝑣𝑀(μ,) où μ est le cap moyen et  un paramètre de concentration (Figure 48). La 
distribution de vonMises est analogue à une loi normale circulaire. Elle tend vers une loi 






Figure 48 : Densités de probabilités de von Mises. Densité de probabilité de la loi de von 
Mises pour 𝜇=0 et différentes valeurs du paramètre de concentration . 
 
Le facteur (1- ℎ) dans l’Eq. (1) garantit que la vitesse de nage 𝑉(𝑁) (la norme du vecteur vitesse 
𝑽(𝑵)) tend à s’annuler dans les habitats très favorables (ℎ  1) et atteint sa valeur maximale 
Vm dans les habitats les moins favorables (ℎ = 0). La direction moyenne du mouvement 
correspond à la direction 𝜃𝜵𝒉 du vecteur du gradient d’habitat 𝜵𝒉  
 𝜇 = 𝜃𝜵𝒉. (4) 
De ce fait les mouvements modélisés sont dirigés, en moyenne, le long de ce gradient 
d’habitat. De plus, le paramètre de concentration  est choisi comme étant directement 
proportionnel à la norme de 𝜵𝒉 : 
  =  α‖𝜵𝒉‖. (5) 
 
 
2. Le logiciel Ariane 
Les trajectoires des tortues simulées sont calculées à l’aide du logiciel Ariane 
(http://www.univ-brest.fr/lpo/ariane). Ariane est un logiciel d’advection basé sur le schéma 
d’advection proposé par Blanke & Raynaud (1997) qui permet de calculer la trajectoire 
lagrangienne d’une particule soumise à un champ de vitesse. En deux dimensions, ce champ 
de vitesse 𝑽 est défini par ses deux composantes zonale et méridionale (u,v). Par convention, 
les valeurs positives de u (resp. de v) indiquent que le vecteur est dirigé vers l’est (resp. vers 
le nord) et les valeurs négatives qu’il est dirigé vers l’ouest (resp. le sud). 
Dans Ariane, le domaine spatial dans lequel sont advectées les particules est discrétisé sur une 





définies au centre de la bordure des cellules. u est défini au milieu des bords verticaux tandis 
que v est défini au milieu des bord horizontaux. Les grandeurs scalaires, dans notre cas la 
température (T) et le proxy de la densité de proies (F), qui servent à calculer la favorabilité de 
l’habitat sont connues au centre des cellules (Figure 49). 
 
 
Figure 49 : Schéma de la grille C. Une cellule de la grille est délimitée par le cadre rouge. 
L’étoile rouge symbolise une particule positionnée aux coordonnées (x,y) du plan. u et v 
indiquent respectivement les points où sont définis la composante zonale et la composante 
méridionale de la vitesse ; T,F correspondent aux points où sont définis les variables 
environnementales de température de l’eau et du proxy de la densité de proies ; ex et ey 
représentent respectivement la largeur et la hauteur des cellules ; i et j sont les indices entiers 
de la grille.  
 
Dans le schéma d’advection de Ariane il est supposé que le champ de vitesse est stationnaire 
(i.e. constant) au cours d’un pas de temps et qu’il est non divergent (il ne s’annule pas) au sein 
d’une même cellule. En faisant l’hypothèse que u et v varient linéairement entre les faces 
opposées d’une cellule il suffit de réaliser une simple interpolation pour connaître la vitesse 
d’une particule en tout point (x,y) de cette cellule. L’utilisation de la grille C simplifie la gestion 
des trajectoires au voisinage des côtes. La vitesse étant nulle sur la terre, la tortue simulée ne 
peut en aucun cas franchir le trait de côte. 
En principe, l’hypothèse de non divergence est respectée si on utilise uniquement 𝑽(𝑪). 
Cependant nous avons dû nous assurer qu’elle le soit toujours une fois 𝑽(𝑵) introduite. Pour 





constante au sein d’une même cellule. Cette hypothèse garantit que les signes de 𝒖(𝑵) (resp 
𝒗(𝑵)) sont les même sur les deux faces verticales (resp. horizontales) opposées. 
Les champs de vitesse du courant modélisés dans GLORYS-1 sont déjà définis à la bordure des 
cellules de la grille. Par contre, 𝜵𝒉, et donc 𝑽(𝑵), sont calculés au centre des cellules puisque 
c’est ici que sont définies les variables environnementales T et F.  
 
3. Calcul des vitesses au sein d’une cellule 
Pour calculer la trajectoire d’une tortue simulée dans la cellule i,j, Ariane a besoin des deux 



















Les vitesses du courant étant déjà définis en ces points il nous suffit d’y calculer la vitesse de 
nage. Pour cela il faut tout d’abord calculer 𝜵𝒉. Il est défini au centre de la cellule selon ses 
composantes zonale (𝜵𝑥𝒉) et méridionale (𝜵𝑦𝒉). Elles sont calculées comme suit :   
 
 𝜵𝑥𝒉i,j = 
𝐡i+1,j − 𝐡i−1,j 
2dx
 , (6a) 
 
 𝜵𝑦𝒉i,j = 




La norme (‖𝜵𝒉i,j‖) et la direction (𝜃𝜵𝒉i,j) du gradient d'habitat s’expriment alors :  
 
 ‖𝜵𝒉i,j‖ =  √𝜵𝑥𝒉i,j 
2 + 𝜵𝑦𝒉i,j 
2 , (7) 
 
 𝜃𝜵𝒉i,j = arctan
𝛁y𝒉i,j 
𝜵𝑥𝒉i,j 
 . (8) 
 
Ce sont les deux paramètres utilisés par la loi de von Mises dans laquelle est tiré le cap de la 





 sont calculés simplement selon l’Eq. (2) :   
 𝒖i,j
(𝑵)










𝑽(𝑵)étant constante dans la cellule, 𝒖(𝑵)(resp. 𝒗(𝑵)) est identique sur les deux bords verticaux 






























 . (10b) 
 
On obtient ensuite directement la vitesse d’advection au milieu des quatre bords de la cellule 





























































4. Calcul de la trajectoire à partir des vitesses 
Ariane utilise ensuite ces quatre vitesses pour calculer la trajectoire de la tortue simulée au 
sein de la cellule. Le principe est simple : grâce à la variation linéaire de la vitesse le logiciel 
détermine l’endroit exact auquel la particule va quitter la cellule dans laquelle elle se trouve. 
Le temps qu’aura mis la particule pour sortir de la première cellule est retranché au pas de 
temps du modèle (journalier dans notre cas). Le procédé est ensuite répété dans la cellule 
suivante, et ainsi de suite, jusqu’à ce que la durée du pas de temps soit totalement écoulée. 
Dans le cas où la particule ne peut atteindre la bordure d’une cellule au cours du pas de temps 
(ou de ce qu’il en reste), elle est simplement advectée jusqu’à la fin de celui-ci dans la cellule 
qu’elle occupe.  
Dans cette section nous allons reprendre les grandes étapes suivies par Ariane pour calculer 
la trajectoire d’une tortue simulée. Se référer à Blanke & Raynaud (1997) pour retrouver le 






Considérons le cas d’une particule se trouvant une cellule donnée au point (x,y). Pour plus de 
clarté on s’affranchit des indices i,j et on suppose que la cellule s’étend entre (i=0,j=0) et 
(i=1,j=1).  
 
Figure 50 : Schéma de l’advection 
d’une particule dans une cellule. 
L’étoile symbolise une particule 
positionnée au point de coordonnées 
(x,y). u0 et u1 sont les vitesses zonales 
sur les bordures gauche et droite de la 
cellule tandis que v0 et v1 sont les 
vitesses méridionales sur les bordures 
du bas et du haut. ex et ey représentent 
respectivement la largeur et la hauteur 
de la cellule. Enfin dx et dy 
correspondent aux distances qui 
séparent la particule des deux 
bordures vers lesquelles elle est 
advectée (dans le cas présent la 
bordure de droite et du haut).   
 
Ariane va tout d’abord calculer par interpolation linéaire la vitesse dans les deux directions au 
point de position exact de la particule :  
 
 𝒖x = 𝒖0 + rx(𝒖1 − 𝒖0), (12a) 
 
 𝒗y = 𝒗0 + ry(𝒗1 − 𝒗0). (12b) 
 
avec rx ϵ [0,1] (resp. ry ) la position de la particule relativement au bord gauche (resp. bas) (rx = 
(ex-dx)/ ex). Le logiciel calcule ensuite le transport zonal (resp. méridional) F (resp. G), au point 
de position de la particule ainsi que sur la bordure verticale (resp. horizontale) vers laquelle 
elle est entraînée (les bordures de droite et du haut dans le cas représenté à la Figure 50) :   
 
En (x,y) :  
 F𝒙 = 𝒖x  × 𝒆y , (13a) 
 
 G𝒚 = 𝒖y  × 𝒆x . (13b) 
 
Et sur les bordures de droite et du haut : 
 
 F1 = 𝒖1  × 𝒆y , (13c) 
 






À partir de ces transports, le logiciel détermine les temps de sortie hypothétiques de la 
particule le long de l’axe x (par les bords verticaux) et y (par les bords horizontaux) comme 
suit :  






) dx dy , (14a) 
 






)dx dy, (14b) 
 
 
avec ∆tx (resp. ∆ty) le temps de sortie le long de l’axe x (resp. y) et ∆F (resp. ∆G) la différence 
du transport entre la position de la particule et la bordure à droite (resp. en haut) et dx (resp. 
dy) la distance qui sépare la particule et la bordure de droite (resp. du haut). 
Il est important de préciser que les expressions des temps de sortie (14a et 14b) ne sont 
vérifiées qu’en cas de non divergence de la vitesse le long de l’axe considéré. Pour que cette 
condition soit respectée il faut que 𝒖 (resp. 𝒗) ne s’annule pas sur l’intervalle [x,1] (resp. [y,1]) 
et donc que 𝒖x et 𝒖1 (𝒗x et 𝒗1) soient du même signe. Pour qu’un temps de sortie puisse être 
calculé il est nécessaire que l’hypothèse de non-divergence soit vérifiée sur au moins l’un 
des axes. C’est pour réduire le risque que les lignes de vitesse divergent que nous avons choisi 
de ne tirer qu’une fois la vitesse de nage dans une cellule (plutôt que de tirer une vitesse de 
nage sur chaque bordure de la cellule). 
Une fois les deux temps de sortie théoriques calculés, le temps de trajet ∆t de la particule dans 
la cellule s’exprime alors simplement : 
 
 ∆t = min( ∆tx, ∆tx, dt)  , (15) 
 
avec dt le pas de temps du modèle (ou le reste du pas de temps si la particule a déjà transité 
par une ou plusieurs cellules). Si la particule ne change pas de cellule durant cette période 
(c'est-à-dire si ∆tx > dt et ∆ty > dt ) alors c’est dt qui est retenu comme temps de trajet. 
La dernière étape consiste à calculer les déplacements ∆x et ∆y de la particule pendant la 
période ∆t le long des deux axes grâce aux formules suivantes : 





ex − 1) dx, (16a) 
 










Si la particule a quitté la cellule, le temps de trajet est retranché du pas de temps du modèle 
et le processus est répété dans la cellule suivante avec de nouvelles valeurs de 𝑽(𝑪). Etant 
donné que le pas de temps utilisé est journalier (ce qui est court) nous avons supposé que 𝑽(𝑵) 
était constante sur l’intégralité de ce pas de temps. A l’inverse de 𝑽(𝑪) qui change quand la 
tortue simulée change de cellule, 𝑽(𝑵) est tirée au début du pas de temps mais n’est recalculée 
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Résumé : Les tortues marines, espèces emblématiques des écosystèmes marins, sont de plus en plus menacées 
par les effets directs et indirects des activités humaines. Leur cycle de vie est complexe, partagé entre divers 
habitats, souvent très éloignés les uns des autres. Leur conservation nécessite donc d’identifier les habitats 
occupés à chaque stade de vie et les routes migratoires empruntées entre ces différents habitats. Si l’écologie 
spatiale des tortues adultes est relativement bien connue, notamment grâce au suivi par satellite, il n’en va pas 
de même pour les juvéniles qui se développent plusieurs années en milieu pélagique sans pouvoir être suivis. 
Dans ce contexte, les simulations numériques constituent un outil adapté pour explorer la dispersion des tortues 
juvéniles à partir de leurs plages de naissance. Jusqu’à présent il a le plus souvent été supposé dans ces 
simulations que les juvéniles dérivaient passivement avec les courants marins. Dans ce travail de thèse nous 
présentons STAMM (Sea Turtle Active Movement Model), un nouveau modèle de dispersion active des tortues 
juvéniles qui s’attache à dépasser l’hypothèse initiale d’une dérive purement passive. Dans STAMM, les juvéniles 
simulés se déplacent sous l’influence de la circulation océanique et d’une nage motivée par la recherche 
d’habitats favorables. Ce modèle est appliqué ici à l’étude de la dispersion des juvéniles de trois populations de 
tortues marines : les tortues luths (Dermochelys coriacea) du Pacifique Ouest et de l’Atlantique Nord-Ouest puis 
les tortues caouannes (Caretta caretta) de l’ouest de l’océan Indien. Nos résultats montrent que, même si la 
circulation océanique détermine, à grande échelle, les zones de dispersion, la prise en compte des mouvements 
motivés par l’habitat augmente considérablement le réalisme des simulations et impacte profondément la 
distribution spatiale et temporelle des individus simulés à l’intérieur de leur zone de dispersion. Les mouvements 
motivés par l’habitat induisent notamment des migrations saisonnières en latitude qui réduisent la mortalité par 
hypothermie. Ces mouvements induisent également une concentration des individus simulés dans des zones 
productives (comme les upwellings de bord Est) inaccessibles en dérive passive. Ces résultats questionnent la 
vision classique des juvéniles circulant passivement autour des gyres océaniques et devraient rapidement être 
pris en compte pour la mise en place de mesures de conservation ciblées visant les tortues marines juvéniles. 
 
Mots clés : courants marins, dispersion, écologie spatiale, modélisation lagrangienne, modèles de mouvement, 
modèles d’habitat, simulations numériques, tortues marines juvéniles, tortue luth, tortue caouanne. 
 
Abstract: Sea turtles are increasingly threatened by the direct and indirect effects of human activities. Their life 
cycle is complex, shared between various, and often very distant, habitats. Their conservation therefore requires 
identifying the habitats occupied at each stage of life and the migration routes between these different habitats. 
While the spatial ecology of adult turtles is relatively well known, particularly through satellite monitoring, the 
situation is not the same for juveniles which pelagic development phase remains largely unobserved. In that 
context, numerical simulation constitutes an appropriate tool to explore the dispersal of juvenile sea turtles from 
their natal beaches. Until now, simulations were mostly performed under the assumption that juveniles disperse 
passively with oceanic currents. In this PhD thesis we present STAMM (Sea Turtle Active Movement Model), a 
new model of active dispersal that aims to go beyond the initial hypothesis of passive drift. In STAMM, juvenile 
sea turtles move under the influence of ocean currents and swimming movements motivated by the search for 
favorable habitats. This model is applied here to the study of the dispersal of juveniles from three sea turtle 
populations: leatherback turtles (Dermochelys coriacea) of the Western Pacific and the Northwest Atlantic 
Oceans, and loggerhead turtles (Caretta caretta) of the Western Indian Ocean. Our results show that, although 
ocean currents broadly shape juvenile dispersal areas, simulations including habitat-driven movements provide 
more realistic results than passive drift simulations. Habitat-driven movements prove to deeply structure the 
spatial and temporal distribution of juveniles. In particular, they induce seasonal latitudinal migrations that 
reduce cold induce mortality. They also push simulated individuals to concentrate in productive areas that cannot 
be accessed through pure passive drift. These results challenge the classical view of juveniles circulating passively 
around oceanic gyres. They should rapidly be taken into account for the implementation of targeted conservation 
measures concerning juvenile sea turtles. 
 
Keywords: oceanic currents, dispersal, spatial ecology, lagrangian modelling, movement modelling, habitat 
modelling, numerical simulations, juvenile sea turtles, leatherback turtle, loggerhead turtle.  
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